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A V ANT -PROPOS 
« Il y a plus dans les.forêts que dans les livres. »- Sain t Bernard de Cla irvaux 
Un instant de rép it au mili eu d ' une longue marche en forêt. Nous prenons le temps 
d ' admirer la beauté de notre décor, d 'en respirer les effl uves, d 'en observer les 
subtilités. Nous contemplons un paysage qui semble figé dans le temps, comme une 
photographie. Cette image, cet état ponctuel que nous observons, constitue pourtant le 
résultat précaire de l' enchevêtrement complexe de facteurs phys iques et 
d ' interact ions biologiques, le bi lan momentané des conditions présentes et des 
événements passés. 
La végétation de sous-bois, même so us le couvert protecteur des grands arbres, 
n'échappe pas à ces processus. Ces tapis de plantes et d 'arbustes se sont assemblés 
sous la férule d ' une multitude de variables di ffic iles à di ssocier, allant des conditi ons 
climatiques régionales à la plus fine des va ri ations du microrelief. Mais quels so nt ces 
mécani smes? Que lle est leur importance re lative? C'est autour de ces interrogations 
que s'est développée ma recherch e qui vise à éva luer comment la composition et la 
diversité de la végétation vasculaire de sous-bois de peuplements de peupliers fa ux-
trembles (Populus lremuloides Michx.) de la forêt boréa le canadienne sont 
influencées par le régime des feux, les conditi ons c limatiques, la disponibilité des 
ressources et l' hétérogénéité phys ique du milieu. 
Cette étude a été réali sée avec le soutien financier du Conse il de Recherches en 
Sciences Naturelles et en Génie du Canada (CRSNG) et du Fonds de Recherche 
Nature et Technologies du Québec (FRQNT). 
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RÉSUMÉ 
Malgré sa superficie importante, la diversité de la végétation vasculaire de la forêt 
boréale canad ienne est relativement limitée. On n 'y retrouve en effet qu ' un peu mo ins 
de 300 espèces de plantes . Pourtant, elle joue un rô le important dans les écosystèmes 
foresti ers, affectant la success ion des peuplements, le cycle des nutriments et la 
compos iti on faunique. Il apparaît donc primordia l d 'acquérir davantage de 
conna issances à son suj et, notamment sur les facteurs environnementaux qui 
inte rv iennent dans 1 ' assemblage des communautés végétales . Cette étud e v ise donc à 
évaluer comment la compos ition et la divers ité de la végétat ion vasculaire de so us-
bo is de peuplements de peupliers fa ux-trembles (Popufus tremufoides Michx) de la 
forêt boréale au Canada sont influencées par des cond iti ons loca les et des variab les 
régionales, telles que le régime de feux , les co nditi ons climatiques, la disponibilité 
des ressources et l' hétérogénéité du mili eu. 
À cet effet, la végétat ion vascu laire de so us-bo is a été échanti li on née dans 
33 peupl era ies le long d'un gradie nt transcontinental de précipitations et de régimes 
de feux, s ' étendant de l' ouest à l' est du Canada . Après une ana lyse descriptive de la 
composition végétale, des sé lections de modèles emboîtées ont été réa li sées afin 
d ' identifi er les meilleurs modè les de facteurs locaux et régionaux de la richesse 
spécifique, de la diversité bêta intras ite tota le et de l'équitabilité des espèces . Bien 
que la compos ition végéta le change le long du gradient transcontinental , la richesse 
spéc ifique moyenne et la diversité bêta intrasite totale moyenne sont s imil a ires à 
l' ouest et à l' est du Canada et ne var ient donc pas en fonction du grad ient 
long itudinal, mais apparaissent plutôt sous l' influence de va riab les loca les. La 
richesse spéc ifique augmente a in s i avec l' augmentation de la capacité d ' échanges 
cat ioniques du so l, le total annuel moyen de degrés-jours et l' hétérogénéité physique 
du site mesuré avec un indice é laboré aux fins de cette étude. La diversité bêta 
intras ite totale es t a uss i li ée pos itivement à l' indi ce d ' hétérogéné ité loca le et e ll e 
diminue avec l'augmentation de l' indice de surface foliaire de la ca nopée. 
L 'équitab ilité moyenne, quant à e lle, diminue g raduellement à travers le territoire 
pour être près de 25 % plus fa ible dans les peuplements de 1 ' Est. Ell e est influencée 
négativement par l' augmentation des précipitations et e lle augmente avec le total 
ann ue l de degrés-jours et l' ambiance forestière. Les variables environnementales 
jouent a ins i un rô le important dans l' établissement de la végétat ion et ag issent sur la 
structuration des assemb lages loca ux par la sé lection ou l'é liminat ion des espèces à 
partir du réservo ir régional , lui-même établi par des processus hi storiques. 
MOTS-CLÉS : végétation vasculaire de sous-bois, forêt boréa le, peupl ements de 
peupliers fa ux-trembles, compos ition et di versité végéta les, gradient long itudinal , 
facteurs env ironnementaux. 
INTRODUCTION GÉNÉRALE 
Problématique 
Au moment même où nous portons le regard sur une forêt, nous n'en observons 
qu ' une image qui semble fi gée dans le temps, à l' instar d ' un cli ché photographique. 
Cet état momentané que no us o bservons constitue to utefo is le résultat étoffé de 
1 ' enchevêtrement complexe d 'événements passés et de conditi ons présentes, de 
l'assembl age dé li cat de facteurs phys iques et d ' interactions v ivantes. La fo rêt n 'es t 
donc pas uniforme, e ll e est une véritable mosaïque d 'entités di stinctes qui se 
modifient dans le temps et dans l' espace. Mai s que ls sont les fa cteurs qui peuvent 
expliquer le caractère dynamique e t la grande variabilité des assembl ages végétaux? 
Depui s ses débuts, l'étude de l'éco logie des communautés végétal es ne fa it pas 
consensus et des visions contrastantes concernant les processus d 'assemblage des 
pl antes se sont multipliées au fil du temps. La pro li fé ration de ces di ffé rentes 
perspectives au sein de la communauté sc ientifique témoig ne en e ll e-même de la 
complex ité du phénomène. Au début du siècl e, deux approches se sont rapidement 
distin guées . D 'abord ce ll e de Clements ( 1916) qui dé limita it c la irement les 
co mmunautés en combinaisons non a léa to ires d 'espèces inte rdépendantes et 
regroupées en unités qui pouva ient être défini es, c lassées et caractéri sées. Une 
assoc iation végéta le était do nc hautement prédi ctible et convergea it touj ours vers un 
stade plus ou moins fin al déterminé par les conditi ons phys iques env ironnantes . 
D ' un autre côté se trouvait l' approche de Gleason ( 1926) qui présenta it les variables 
env ironnementales comme une continuité de gradients sur lesquels s'établi ssait un 
continuum de végétation. Les communautés végéta les dé limitées éta ient un artefact 
causé par la juxtapos iti on des di stributi ons d 'espèces qui répondaient 
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indiv iduellement aux divers facteurs environnementaux. Ma lgré cette o ppos itio n, les 
deux visions admetta ient l ' idée que les espèces se retrouva ient ensemble dans un 
espace donné selon leurs réponses s imila ires à l' environnement et dans un certa in état 
d ' équilibre avec leur habitat. 
À cette vision relativement statique se sont rapidement ajoutés divers po ints de vue 
dans lesque ls la noti on de success io n fo restière, mi se de l' avant comme princ ipal 
moteur de changement de la compos ition, s ' est g radue ll ement nuancée. Des 
conceptions moins détermini stes, dans lesquell es l' idée d ' état sta bl e (c limax) a 
notamment été contes tée, se sont tranquill ement déve loppées. On la issait a lors 
davantage d ' espace à la diversité des voies de développement engendrée notamment 
par les perturbati ons et la contingence historique, aux processus a léato ires e t aux 
di ffé rences de perception dues à l' éche lle d ' observation (Bazzaz, 1996) . 
Plus récemment, la théori e de Hubbell (2001), qui s' inscrit comme une extensio n de 
la biogéographie insulaire de MacA rthur et Wil so n ( 1967), proposa it un modè le 
neutre de di versité démographique, entièrement stochas tique, reposant uniquement 
sur les process us histo riques de spéciati on, de dispers ion, d ' extinction et de 
mig rati on. Les espèces éta ient a lors co nsidérées éco log iquement neutres, donc 
fo ncti onne ll ement équi val entes entre e lles (Hubbe ll , 2005). Cette vis ion s ' opposa it au 
cadre conceptuel, proposé depuis plusieurs années déjà, de la réparti tion des espèces 
déterminée par les ni ches éco logiques, ces derni ères référant d ' abord à l' ensemble 
des ressources nécessa ires à la cro issance et la reproducti on d ' une espèce, mais auss i 
à l' ensembl e des va ri abl es env ironnementales et des re lations interspécifiques 
(comme la compétition) qui viennent empêcher, limite r o u favo riser son ex istence 
dans la communauté (1-Iutchison, 1 957; T i Iman, 1982 ; Leibo ld , 1995; C hase et 
Leibo ld, 2003). 
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E ncore aujourd'hui , pour plusieurs, la coexistence des espèces sera it principal ement 
basée sur la dimension et l' abondance des niches éco logiques - déterminée 
majorita irement par l' hétérogénéité des ressources- et sur les différences hi storiques 
d 'adaptation résultant du compromis nécessa ire entre les capacités de co loni sation ou 
de concurrence (Hastings , 1980; T ilman, 1994; Gotzenberger et al. , 20 12). D 'autres 
accordent cependant plus de poids à la biogéographie insul a ire et à ses théories 
subséquentes qui tiennent co mpte essentiellement des processus régionaux dans la 
distribution des espèces, la composition végéta le étant, pour ces derniers, 
essentie llement le produit d ' événements stochastiques de migrat ion. Dans cette 
optique, les seules limites à la di vers ificat ion sera ient représentées par le réservoir 
régional d ' espèces disponibles (lui-même déterminé par les taux de spéc iat ion et 
d ' extinction) et les co ntrai ntes liées à leur dispersion dans l' environnement (Rees et 
al., 200 1; Godfray et Lawton, 200 1 ). Le maintien de la di versité est donc assuré selon 
ces derni ers par l' immigration de compétiteurs équivalents et selon les autres p ar la 
coexistence dynamique de compétiteurs aux exigences di stinctes et exc lus ives qui 
occupent ainsi des niches di ffé rentes (Adler et al., 2007; Levine et l-!illeRisLambers, 
2009). 
Malgré la séparat ion plutôt arbitra ire de ces vues, cette dichotomie entre les processus 
stochast iques et détermini stes pola ri se toujours le débat et constitue les deux 
extrém ités d ' un grad ient conceptuel sur leq ue l se pos iti onnent les différentes vis ions 
modernes (Farg ione et al. , 2003; Gotzenberger et al., 20 12) . De fa it, plusieurs auteurs 
s ' accordent ma intenant sur l ' importance et l' interaction de tous ces processus, à 
plusieurs échell es, dans la structuration des communautés végéta les (Rick lefs, 1987; 
Zobel, 1997; Gotzenberger et al. , 20 12). A insi, dans une vision conceptue lle moderne 
plus intégrat ive, les différents facteurs constitueraient des filtres hi érarchiques 
agissant sur la structuration de 1 ' assembl age observé localement. Cette opt ique 
impliquerai t la pri se en compte de tous les processus éco logiques et histor iques 
partic ipant à la sélection ou à l' é limination des espèces à partir d ' un réservo ir et qui 
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déterminera ient au fin a l la co mpos iti on loca le dans un espace défini (Keddy, 1992; 
Ricklefs, 2004; Weiher et al., 20 Il ). 
Au regard de ces multipl es pe rspec tives, il apparaît néanmo ins grandement nécessaire 
d ' améliorer encore davantage nos connaissances sur les divers mécani s mes qui 
influencent la structure, la compos iti on et la divers ité des co mmunautés végéta les, et 
ce à diverses éche ll es . La recherche des principaux processus qui expliquent 
1 'assembl age des communautés res te d 'aill eurs un suj et majeur en éco logie des 
communautés végéta les (Gotzenberger et al., 20 12). 
État des connaissances 
Définir et mesurer les communautés végétales 
Déterminer que ls process us ont le plus d ' influence sur la structure et la compos ition 
de la végétati on nécess ite d ' abord d 'ê tre capable de décrire une communauté. U n des 
moyens d ' y parvenir est de s ' intéresser à sa di vers ité. Les princ ipaux indi cateurs de la 
divers ité spécifique sont la richesse, qui réfère au nombre d ' espèces présentes dans un 
assemblage, et l' équitabilité qui décrit la régularité de la di stributi on, ou en d ' autres 
termes, l' abondance re lative de chacune des espèces (Lloyd et G hela rdi , 1964; 
Whittaker, 1972) . 
La richesse spécifique rend compte du nombre d ' espèces dans une communauté aux 
limites défi ni es . Un de ses princ ipaux déterminants est l' hétérogénéité de l' ha bitat v ia 
les processus de di ffé renc iation des niches , de compétiti on interspécifique et par le 
bia is des perturbati ons. De façon év idente, une augmentation de la di vers ité de 
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l' habitat fo urnit un canevas sur lequel peuvent survenir plus de di fférenci ations et de 
spécia lisations (Whittaker et Lev in, 1977; Huston, 1979; Shmida et Wilson, 1985). 
La diversité spécifique est c lass iquement éva luée à plusieurs niveaux emboîtés qui 
ont été nommés et décrits par Whittaker ( 1960, 1972). La di versité alpha (a) 
représente la divers ité loca le, mesurée à l' intérieur d ' un site unifo rme et délimité. La 
diversité ga mma (y) est simil aire à la di vers ité a lpha, mais e ll e prend en compte un 
système plus large et es time le nombre total d 'espèces présentes à partir d ' un 
ensemble de communautés échantillonnées dans un même habitat. Ell e représente en 
fa it la diversité régionale. Finalement, la va riati on de la compos ition en espèces entre 
di ffé rents sites au se in d ' une même rég ion d ' intérêt fa it référence à la diversité 
bêta (~) . 
La di versité bêta peut se décomposer en deux aspects de la structure des 
communautés. D'abord , la diversité bêta direc tionnelle mesure le changement dans la 
compos ition des communautés le long d ' un gradient spatial ou temporel prédéfini 
(turnover). Ensuite, la diversité bêta non directi onnell e, quant à elle, ne réfère pas à 
un gradi ent explicite, mais met plutôt l' accent sur la vari ation de la compos ition dans 
l'espace, plus précisément entre di fférentes unités d ' échantillonnage . La di versité 
bêta peut être ainsi perçue comme une mesure de l' hétérogénéité en term es de 
compos ition en es pèces (Ve ll end, 2001 ). 
Les processus qui créent et mainti ennent la di versité bêta peuvent être explorés so u 
l' angle de tro is hypothèses éco log iques. Premièrement, ce lle de l' hypothèse nulle qui 
stipule que la compos ition végétale est unifo rme à large échelle. Cela implique une 
faible di versité bêta et suggère qu e les communautés sont probablement dominées par 
une cohotie d ' espèces supéri eures aux autres . Deuxièmement, l' un peut plutôt 
supposer que la di stribution des espèces fluctue de faço n aléatoire et autoco rrélée 
spati alement. Cette hypothèse met l' accent sur la di spersion hi storique comme fac teur 
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structurant et réfère surtout aux modè les neutres supposant que toutes les espèces sont 
des compétitrices équivalentes. La variation es t a insi créée par les limites de la 
di spers io n des espèces provenant a léatoirement du réservo ir régiona l. La divers ité 
bêta augmente a ins i lorsqu ' on s ' é lo igne d ' un po int d ' intérêt et donc, lorsque l' on 
augmente notre éche lle d ' observati on ou la ta ill e de la région échantillo nnée. 
F inalement, la di stribution des espèces dans l' espace peut auss i être liée aux 
conditions environnementales . Cette hypoth èse réfère à la théorie des niches 
éco logiques et perço it le paysage comme une mosaïque de paramètres phys iques sur 
lesque ls s ' établi t une végétation contrô lée loca lement par les caracté ristiques 
bioti ques et ab iot iques des s ites (Tuomisto et al., 1995; P itman et al., 1999; He, 2005; 
Legendre et al. , 2005). 
Le nombre d ' espèces dans une assoc iation ne peut donc pas suffire à la décrire . U ne 
populatio n incluant plusieurs espèces, mais dont l' une d ' e ll es domine largement 
l'espace n' est pas perçue intuitivement comme plus diverse qu ' une communauté avec 
un moins grand nombre d 'espèces, mais dont les effecti fs sont s imil a ires. Pour un 
nombre d ' indiv idus donné, la plus grande présence de certa ines espèces entraîne 
mathématiquement la rareté des autres: le max imum de diversi té serait donc atte int 
lorsque les es pèces ont une répartiti on réguli ère. La prise en co mpte de l'équitabilité, 
ou de la contribution de chaque espèce au tota l de la biomasse ou au nombre tota l 
d ' indiv idus, est donc nécessa ire (Whittaker, 1965 ; Pie lou, 1977). 
L' équitab ilité des espèces révèle certa ines info rmati ons sur la structure d ' une 
communauté, notamment sur la compétiti on interspéc ifique pour l' utili sa ti on des 
ressources. La dominance de quelques espèces sur plusieurs autres peut la isser c ro ire 
qu ' e lles sont plus compétitives dans le co ntexte spécifique de cette association 
bio log ique et de cet environnement abiotique. En ce qui a tra it aux processus so us-
j acents, plus ieurs vues ont été proposées. Par exempl e, Grime ( 1979, 1987) suppose 
que les espèces les plus compétitives sont celles qui sont les plus habilitées à capter 
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u n  m a x i m u m  d e  r e s s o u r c e s .  A i n s i ,  d a n s  u n  e n v i r o n n e m e n t  p r o d u c t i f  o ù  l e s  r e s s o u r c e s  
s o n t  a b o n d a n t e s ,  e l l e s  d o m i n e n t  l ' h a b i t a t  e t  c o n t r i b u e n t  a i n s i  à  d i m i n u e r  l ' é q u i t a b i l i t é  
e n  d i m i n u a n t  l a  v a l e u r  s é l e c t i v e  ( f i t n e s s )  d e s  a u t r e s  e s p è c e s .  D a n s  u n e  a u t r e  o p t i q u e ,  
T i l m a n  ( 1 9 8 2 ,  1 9 8 7 )  d é f i n i t  p l u t ô t  u n  b o n  c o m p é t i t e u r  p a r  s a  c a p a c i t é  à  u t i l i s e r  d e s  
r e s s o u r c e s  q u i  s o n t  j u s t e m e n t  p e u  a b o n d a n t e s .  D a n s  c e  c o n t e x t e ,  l e s  e s p è c e s  
d o m i n a n t e s  s o n t  c e l l e s  q u i  a r r i v e n t  à  t i r e r  p r o f i t  d ' u n  e n v i r o n n e m e n t  p e u  p r o d u c t i f  e t  
à  t o l é r e r  l a  r a r e t é  d e s  r e s s o u r c e s .  M a l g r é  c e t t e  a n t i n o m i e  a p p a r e n t e ,  l e  r ô l e  d e  c e s  
d e u x  m é c a n i s m e s  ( l a  c a p a c i t é  à  p u i s e r  l e s  r e s s o u r c e s  e t  l a  t o l é r a n c e  à  u n  
e n v i r o n n e m e n t  p a u v r e )  d a n s  l a  d é t e r m i n a t i o n  d e  l a  s t r u c t u r e  d ' u n e  c o m m u n a u t é  f a i t  
p l u t ô t  c o n s e n s u s  ( G r a c e ,  1 9 9 1  ) .  
C o m p o s i t i o n  e t  d i v e r s i t é  d e  l a  v é g é t a t i o n  d e  s o u s - b o i s  d e  l a  f o r ê t  b o r é a l e  a u  C a n a d a  
L e s  f o r ê t s  r e c o u v r e n t  e n v i r o n  3 0  %  d u  t e r r i t o i r e  t e r r e s t r e  m o n d i a l  e t  s o n t  r é p a r t i e s  
d a n s  q u a t r e  g r a n d s  b i o m e s :  t r o p i c a l ,  s u b t r o p i c a l ,  t e m p é r é  e t  b o r é a l .  P a r m i  c e s  
b i o m e s ,  l a  z o n e  b o r é a l e  e s t  l a  p l u s  n o r d i q u e  e t  e l l e  r e p r é s e n t e  l ' u n e  d e s  p l u s  
i m p o r t a n t e s  a i r e s  b i o g é o c l i m a t i q u e s .  E l l e  t r a v e r s e  u n e  g r a n d e  v a r i é t é  d e  c o n d i t i o n s  
c l i m a t i q u e s ,  é d a p h i q u e s  e t  t o p o g r a p h i q u e s ,  e n  p l u s  d e  c o m p r e n d r e  d e  g r a n d s  m i l i e u x  
h u m i d e s ,  d e  n o m b r e u x  s y s t è m e s  a q u a t i q u e s  e t  d e s  a s s e m b l a g e s  v é g é t a u x  a d a p t é s  à  
c e s  c o n d i t i o n s  q u i  o n t  c o l o n i s é  g r a d u e l l e m e n t  l e  p a y s a g e  d e p u i s  l a  d e r n i è r e  g r a n d e  
g l a c i a t i o n  ( F  A O ,  2 0  l  0 ;  B r a n d t  e t  a l . ,  2 0  1 3 ) .  
D a n s  l e s  f o r ê t s  c a n a d i e n n e s ,  c e  s o n t  p r i n c i p a l e m e n t  l e s  c o n i f è r e s  q u i  d o m i n e n t  l a  
z o n e  b o r é a l e ,  a v e c  l a  p r é s e n c e  m a r q u é e  d e  l ' é p i n e t t e  n o i r e  ( P i c e a  m a r i a n a  ( M i l l e r )  
B r i t t o n ,  S t e r n s  &  P o g g e n b u r g h ) ,  d e  l ' é p i n e t t e  b l a n c h e  ( P i c e a  g l a u c a  ( M o e n c h )  
Y o s s ) ,  d u  s a p i n  b a u m i e r  ( A b i e s  b a l s a m e a  ( L i n n a e u s )  M i l l e r ) ,  d u  m é l è z e  l a r i c i n  ( L a r i x  
l a r i c i n a  ( D u  R o i )  K .  K o c h )  e t  d u  p i n  g r i s  ( P i n u s  b a n k s i a n a  L a m b e r t ) .  C e p e n d a n t ,  d e  
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larges zones sont auss i couvertes par des espèces feuillues , principalement le peuplier 
faux-tremble (Populus tremuloides Michaux), le peuplier baumier (Populus 
balsamifera Linnaeus) et le bouleau blanc (Betula papyrifera Marshall), qui peuvent 
se retrouver en peuplements purs, ou plus communément, en forêts mixtes aux côtés 
des conifères (NF I, 20 13). Cette région est en réa lité caractérisée par une mosaïq ue 
complexe de types forestiers dont la structure et la proportion relative des espèces 
var ient d 'est en ouest du pays en relation avec le large gradient c limatique et les 
différents régimes de perturbation , mais auss i en fonction des dépôts de surface et des 
caractérist iques physiques du paysage (Bergeron etal., 20 14). 
Dans la forêt boréale canad ienne, le changement long itudinal le plus important est au 
niveau des précipitations. Ces derni ères, en re lat ion avec la topographie, ont une 
influence directe sur la récu rrence des feux de forêt qui y so nt largement répandus 
(De Grandpré et al. , 2003). Les précipitations moyennes de 300 à 600 mm par année 
dans les forêts boréales de 1 ' Ouest canadien (à 1 ' est des Rocheuses) augmentent de 
600 à 1200 mm dans ce lles de l' Est, entraînant ainsi une différence au niveau de la 
disponibilité des ressources et de la productivité des sites, mais auss i au ni veau des 
intervalles de fe ux. Ces derniers passent donc d 'environ 75 ans pour l' Ouest, où les 
feux ont auss i un e plus grande envergure, à environ 150 ans et plus pour les forêts 
boréales de l'es t du Canada, qui subi ssent aussi des feux de moi ndre ampleur (Hart et 
Chen, 2006) . 
Même si la plupart arrivent à s ' éta blir dans l' ensemble de la zone boréale, les espèces 
arborescentes dominantes varient auss i d ' un bout à l' autre du pays en fonction de la 
variation des facteurs environnementaux (Bergeron et al., 20 14). Par exemple, 
1 'abondance des précipitations dans l' est de la forêt boréale canadienne induit un 
régime de feux plus long qui entraîne des peuplements plus v ieux caractérisés par une 
plus grande proportion de conifères (Lesieur et al., 2002). Ainsi , le sapin baumier 
joue un rô le c lé dans les peuplements de 1' Est, a lors qu ' i 1 est quasi absent des 
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peuplements de l' Ouest. Du côté des espèces feuillues , c'est le bouleau blanc qui est 
le plus abondant sur les dépôts de till dans l' Est, alors que le peuplier faux-tremble 
domine autant sur les territoires argileux que sur les dépôts de till dans l'Ouest 
canadien (Bergeron, 2000; Bergeron et al. , 20 14). 
Les communautés végéta les du sous-boi s sont tout aussi dynamiques. E ll es changent 
cons idérab lement avec la structure et la composition de l' étage dominant qui peut 
fa ire var ier la disponibilité de la lumière (Roberts, 1992; Canham et al., 1994; Aubi n 
et al. , 2000; Bartemucci el al. , 2006; Yu et Sun , 20 13), de 1 'eau (Bau hus et Messier, 
1999; Ewers el al., 2002; Barbier et al., 2009) et des nutriments dans le so l (Augusto 
et al. , 2002; Prescott, 2002), en plus d ' affecter les caractéristiques de la liti ère et les 
propriétés physico-chimiques du so l (Sydes et Grime, 198 1; Kuiters et Denneman, 
1987; Souto et al. , 1994; Augusto et al. , 2003 ; Barbier et al. , 2008) . Mais au-del à de 
1' influence que les diverses strates végétales· de la forêt exercent les unes sur les 
autres, la co mpos ition des peuplements boréaux et de leur sous-bois résulte en réalité 
d ' une interactio n compl exe entre le climat, les radiations so la ires, la topographie, la 
géo log ie, la disponibilité des ressou rces, l' humidité, la compos ition des so ls, les feux 
de forêt et les autres perturbations telles que les infestations (Bonan et Shugart, 1989; 
Soja et al. , 2006). 
La plupart des plantes boréales ont une large gamme de tolérance d ' hab itats résultant 
du cheva uchement considérab le entre les milieux et qui se traduit par une quantité 
très réd uite de plantes endémiques (Carleto n et Maycock, 1978; Qian et al. , 2003). 
Malgré sa grande superficie, la forêt boréale nord-améri ca ine supporte un peu moins 
de 300 espèces de plantes vasculaires réparties dans près d ' une c inquanta ine de 
fam ill es. À son plus divers ifi é, un peuplement peut contenir aux env iro ns de six 
espèces arborescentes et un maximum de 77 plantes dans son so us-bois (La Roi , 
1967; Qian et al. , 2003 ; Hart et Chen, 2006). 
--------
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La va ri ation des espèces végéta les de sous-bo is dans le paysage bo réa l sera it 
principalement expliquée par des facteurs éco log iques locaux, te ls que les 
caractéri stiques phys iques des s ites et les interacti ons bio logiques, ma is auss i par des 
fac teurs régionaux, te ls que les conditi ons c limatiques (Shmida et Wil son, 1985; 
Carl eton et al., 1985 ; De Grandpré et al., 2003). Parmi les variables loca les les plus 
importantes, on retrouvera it la di sponibilité de la lumière, le type de so l caractérisé 
princ ipa lement par les dépôts de surface , leur pH et leur teneur en nutriments, et le 
régime hydriqu e vi a le dra inage (Bergeron et Bouchard, 1983; Chipm an e t Jo hnson, 
2002; Légaré et al., 2002; Chen et al., 2004; Hart et Chen, 2006). Le climat, défi ni 
par les préc ipitations et la température, déterminerai t quant à lui la success io n et la 
di stribu tion des écosystèmes fo restiers le long de ses gradients. 
Le c limat a auss i le potentie l d 'affecter le régime de feux de forêt par so n influence 
sur la compos ition végéta le et par la mi se en place des conditio ns propices aux 
déc lenchements des incendi es (Shugart et al. , 2000; Soj a et al., 2006). Cons idérés 
comme l' un des princ ipa ux facteurs structurant les process us éco logiques de la fo rêt 
boréa le, les fe ux de fo rêt, pour leur part, v iennent a ltérer la structure des 
communautés en termes d ' âge des peuplements, de compos iti on en espèces et de 
divers ité (Van Wagner 1978; Pickett et White, 1985; Bergeron et Dubuc, 1989; 
Bergeron et al. , 1998 ; Weir et al., 2000; Les ieur et al. , 2002). Ainsi, les fe ux de fo rêt 
parti c ipent directement à la création d ' une mosaïque dans le co uvert foresti er qui 
offre a lors un mili eu hétérogène où v iennent s' in scrire les va riatio ns de la 
compos ition des strates infé rieures (Whi tta ker et Levi n, 1977; Carleton et M aycock, 
1978; Heinse1man, 1981 ; Lé garé et al., 2001 ), do nt les membres présentent nombre 
de stratégies adaptati ves pour persister dans un te l contexte (Chipman et Johnson, 
2002; De Grand pré et al ., 2003; H art et Chen, 200 6). 
Loca lement, la divers ité et l' abondance des plantes aura ient tendance à augmenter 
après les feux d ' intens ité modérée qui enl èvent une parti e du so l forestier, augmentant 
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la di sponibilité de la lumière, des nutriments et des espaces à co loni ser pour 
l'établi ssement de nouve ll es espèces, en plus de permettre à l' ancienne communauté 
de se rétablir (Grubb, 1977; Hart et Chen, 2008) . Les opportunités de co loni sation 
diminuera ient avec la fe rmeture de la canopée et l' immobili sation des nutrim ents 
dans le so l, ce qui favori sera it a lors les espèces plus to lérantes à l'ombre (D e 
Grandpré et al. , 1993; Mess ie r et al., 1998). Une parcelle trop so uvent so umi se aux 
incendi es ou à des fe ux de trop grande intens ité po urra it to utefo is vo ir sa divers ité 
diminuée pa r la destruction définitiv e des propagul es des herbacées et du lit de 
semences présents dans 1' humus et le sol fores ti er (Bergeron et Dubuc, 1989). 
Les perturbations mineures co mme les chabli s, les épidémies d ' insectes et le 
dépé ri ssement de la ca nopée intervi ennent et ag issent dans un peupl ement entre deux 
feux success ifs . Ces perturbations sont donc plus fréquentes lorsque le cyc le des fe ux 
est suffi samment long po ur permettre aux événements stochastiques, aux maladi es et 
au déve loppement success ionne l de se produire et de préserver a insi un niveau 
supérieur de biodi versité (Bonan et Shugart, 1989; Gromtsev, 2002; Hart et Chen, 
2008). C 'est pourquQi e ll es aura ient une importance particulière dans les fo rêts de 
1 ' est de l' Amérique du N ord où e ll es maintiendra ient la di vers ité du so us-bo is et 
contrô lera ient la dynamique de l'étage dominant (De Grandpré et Bergero n, 1997; 
Harper et al., 2002). 
La vari ation spa tia le de la di vers ité végéta le des sous-bo is es t principa lement liée à un 
gradient latitudinal qui produit une diminuti on de la ri chesse avec l' augmentation de 
la latitude, par le déc lin de la température et de la productivité liée aux cyc les de 
nutriments plus lents et à la paludificati on (Bonan et Shugart, 1989; D e Grandpré et 
al., 2003). On retrouve a ins i plus d ' herbacées au sud , a lors que ce sont les 
bryophytes, les li chens et les éricacées qui dominent les so ls des peuplements 
princ ipalement composés de conifères des territo ires plus au nord (Rowe, 1 972; 
Carl eton, 1979) . La maj o rité des études ont toutefoi s portées sur la forêt boréale 
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méridionale, là où les activités commercia les et la population humaine prennent 
essentie llement place, et peu études ont abordé directement la divers ité du sous-bo is 
le long d ' un gradi ent latitudinal dans la fo rêt boréale nord-américa ine (Hart et C hen, 
2006) . 
Les changements long itudinaux dans la co mpos ition et la diversité de la végé ta tion de 
sous-bo is sont généralement moins prononcés que ceux engendrés par la latitude. Au 
Canada, le gradi ent le plus important est au niveau des préc ipitati ons, de plus en plus 
abondantes en a llant vers l' est du p ays, qui ont une influence directe sur la récurrence 
des fe ux de forêt, la productivité et les types de peupl ements (Larsen, 1980; We ir et 
al. , 2000; Hatt et Chen, 2006; Bergeron et aL. , 20 14). Encore une fo is, peu d 'études 
sont venues apporte r des informations sur la va ri ati on de la compos itio n et de la 
diversité des espèces de sous-bo is à travers tout le pays, s i ce n' est ce lle de Q ian et al. 
( 1998) qui s ' est penchée sur la divers ité du sous-boi s de peuplements d ' épinettes 
noires et d 'épinettes bl anches . 
Les auteurs ont trouvé une plus grande richesse spécifique et générique des pl antes 
vascula ires dan s les deux types de peupl ements au centre du pays, dans les fo rêts du 
boucli er centra l, une région de transition liée à une plus grande divers ité dans l' étage 
dominant et à un régime de perturbations intermédia ires . Ce contexte permet 
probablement la coex istence de plus ieurs espèces aux stratégies compétiti ves 
dif férentes, en plus de représenter une zone de trans iti on dans la distribution 
long itudinale des espèces herbacées assoc iées aux divers peuplements (Grubb, 1977; 
Carleton et M aycock, 1981 ; Qian et al., 199 8; Hart et Chen, 2008) . Para ll è lement, les 
peupl ements de l' est du pays, qui subi ssent un cycle de feu plus long, sont 
g lobalement plus v ieux et donc potenti e ll ement mo ins di vers ifi és qu 'au centre, a lors 
que les cyc les de feux plus courts dans les peupl ements de l' ouest empêchent 
l' établi ssement de certa ines espèces moins rés istantes et so uvent associées aux 
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communautés de fi n de success io n (De G randpré et al., 1993 ; Chipman et Johnson, 
2002; Wardle et al., 2004) . 
Pour ce qui es t de la vari ation de la compos ition végéta le à travers le co ntinent, 
l' é tude de Qian el al. (1 998) met princ ipa lement en re li ef l' autocorré lation liée à la 
di stributi on spati ale des espèces, e ll e-même attribuée essenti e llement aux processus 
de spéciati o n, d ' extincti on, d ' immigrati on et d ' adaptation qui déterminent les 
réservo irs régionaux d 'es pèces. Lorsque les données prov iennent d ' un aussi large 
gradi ent, le princ ipa l patron détecté par une ordinati on multi va ri ée est so uvent dü à la 
pos iti on géographique des s ites plutôt qu ' à des conditi ons éco logiques s imila ires. Les 
limi tes à la di vers ificat io n so nt a lors princ ipa lement représentées par les co ntra in tes 
li ées à la di spersion des es pèces dans l' environne ment (Rees et al., 20 01 ; Godfray et 
Lawto n, 2001 ). 
Limitation de la diversité végétale par la disponibilité des ressources 
Bien qu ' en compara ison avec d ' autres écosystèmes fo res ti ers les fo rêts bo réa les ont 
des co nditi ons c limatiqu es plus dif fi c il es et m o ins de resso urces di sponibl es, la 
compos iti on de leurs sous-bois ne se limite pas qu 'à des plantes to lérantes au stress; 
certa ines espèces réagissent rapidement et pos itivement à l' augmentati on de la 
disponibilité de ressources (Arii et Turkington, 2002; Cha vez et M acdonald, 201 Oa). 
La ri chesse augmente généra lement dans les s ites où le m veau des resso urces 
di sponibles est é levé, ce qui suggère une augmentation du nombre de niches 
éco log iques et que la structure des communautés y so it étroitement liée (Tilman et 
Paca la, 1993 ; Tilman, 2007). Une fo rêt plus producti ve, dans laquelle l' abondance 
des ressources et le recyc lage rapide des nutriments favori sent une plus grande 
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di versité des plantes de sous-bois, a auss i l' avantage de p roduire un environnement 
spatia l plus hétérogène, par l' abondance de bo is mort au so l par exemple. Ce la 
augmente potentie llement le nombre de niches disponibl es et semble même pouvo ir, 
dans certains cas, compenser l'effet négati f de la diminution de la lumière (causée par 
le déve loppement de la canopée) sur la ri chesse et l' abondance des strates infé ri eures 
(Til man et Paca la, 1993 ; Lé garé et al., 2001 ; Chen et al. , 2004) . 
B ien que la lumière so it reconnue comme étant la principale resso urce limi tant 
l' établi ssement et la croissance des plantes vascul a ires dans tous les écosystèmes 
fo resti ers, incluant la fo rêt boréa le (Rowe, 1956; Chen, 1997; De Grandpré et al., 
2003), il n' y a pas de relation signifi ca ti ve entre la co uverture tota le de la canopée et 
la productivité du sous-bois dans les fo rêts de l' Ouest canadien. La lumière n' y est 
donc pas un fac teur limitant parce qu e cell e parvenant au so l (p lus de 20 %) sera it au-
dess us du seuil requi s par la majorité des plantes (Lieffers et Stadt, 1994; Chen et al. , 
2004) . Une augmentati on de la di sponibilité de la lumière n' induit pas non plus une 
augmentation de la biomasse des arbustes, ce qui laisse croire à un contrô le de la 
végétation plutôt par la di sponibili té de l' eau et des nutriments (Chen et al., 2004). La 
compos ition des fo rêts plus sèches de l' ouest va ri e donc se lon les beso ins nutritifs des 
végétaux et la mei lieure croissance des plantes plus compétiti ves ne suffi t pas à 
limiter la cro issance des autres (Huston, 1994; Chen et al., 2004; Hart et Chen, 2008) . 
Cette compétition rac inaire est symétrique chez les espèces végétales, ce qui 
contribue à augmenter l' équi tabilité entre les espèces en termes de répartition dans 
l' espace (Ri ckl efs et Miller, 2005). 
C 'est le contraire dans les fo rêts de l' est, bénéfi ciant de précipitations plus 
abondantes, où une ouverture dans la canopée produit une augmentati on signifi ca ti ve 
de la biomasse du so us-bois, laissant alors supposer un contrôle de la végétation par 
la disponibilité de la lumière (Mess ier et al., 1998; Légaré et al., 2002; Brais et al., 
2004). Ce phénomène implique l'ex istence d ' une compétiti on asymétrique pour la 
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lumière entre les di ffé rentes c lasses de grandeurs dans la communauté végéta le, car 
les plantes les plus hautes peuvent intercepter la maj orité de la lumière et occuper 
plus d ' espace. C ' est pourquo i une ouverture dans la canopée, provoquant une 
augmentation de la transmi ss ion lumineuse, sera souvent compensée par une ba isse 
de luminos ité engendrée par l'expans ion d ' un autre étage, te l ce lui des arbustes 
(Chen, 1997; M ess ier et al., 1998; Schwinning e t Weiner, 1998 ; Kohya ma et Takada, 
2009), menant donc à une fa ible équitabilité entre les espèces du sous-bo is . 
D ' a ill eurs, une des di f fé rences majeures entre les peupl ements de l' ouest et de l' est 
est l' absence des forêts de l' ouest de l'érabl e à épi s (Acer spicatum Lam .) qui peut 
influencer g randement la disponibilité de la lumière so us les peupl ements de 
peupliers et de boul ea ux et réduire, vo ire inhiber, la cro issance de certa ines espèces 
dans ces conditi ons (La Ro i, 1967; l-Iart et Chen, 2006). 
Objectifs 
Cette étude vise à éva luer comm ent la compos iti on et la di vers ité de la végé tation 
vascul a ire de sous-bois de peupl ements de peupli ers faux-trembl es (Populus 
tremuloides Michx.)- en termes d ' abondance, de ri chesse spécifique, d ' équitabilité e t 
de di versité bêta intras ite tota le - sont influencées par le rég ime de feux, les 
conditio ns climatiques , la dispon i bi 1 i té des ressources (eau, nutriments et lumière) et 
l' hété rogéné ité du milieu. A fin de limiter l'effet de la strate arborescente sur la 
va ri ation de la co mpos ition du sous-boi s, et de mettre a insi en re lief l' effet des autres 
va riabl es env ironnementales, l' échantillonnage des 33 s ites a été effectué uniquement 
à travers des peuplements s imil a ires de peupliers faux-trembl es. 
Cette étude compare donc les communautés végéta les de sous-bo is des peupl era ies de 
l'ouest, du centre et de l' est du pays, mais auss i chacun des sites entre eux, le long 
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d ' un gradient transcontinenta l de précipitations et de n sque de fe ux dans la forêt 
boréale au Canada. E lle cherche a ins i à éva luer l' impo rtance des processus 
détermini stes dans l'assembl age des végétaux, te ls que la compétition pour 
l' utili sa tion des ressources engendrée par les di ffé rences rég iona les c limatiques et par 
les conditi ons loca les du site . A insi, par l'ana lyse de la di vers ité des espèces et de la 
d istribution de la compos ition végéta le en fo nct ion de di verses variables 
env ironnementa les, l'étude v ise à cerner les critères de s imil a rité de la compos iti on 
végéta le à l' in té ri eur et entre les populati ons et à di scerne r a insi les principaux 
processus en j eux dans la coex istence des espèces et dans la structurati on des 
communautés végéta les des so us-bois de la fo rêt boréa le au Ca nada. 
P lusieurs questions ont été so ul evées : 
( 1) La compos iti on végéta le vascul a ire des sous-bois des peuplements de peupli ers 
fa ux-trembles de la fo rêt bo réa le du Canada varie-t-e ll e le long du gradient 
environnementa l en fonction des va ri abl es li ées au climat et au régime de feux? 
La compos ition végéta le va rie-t-e lle plu tôt en fo ncti on de variables loca les, te lles 
que la di sponibili té des ressources et l' hétérogénéité du milieu? O u la 
co mpos ition va rie-t-e lle s implement de faço n gradue lle e t long itudina le, d ' une 
extrémi té à l'autre du pays, les s ites s itués plus près géographiquement les uns 
des autres partageant une co mmunauté végéta le plus s imil a ire? A insi, les 
compos itions des s ites de 1 ' oues t et de 1 ' es t co nstituent-e ll es , en que lque sorte, 
des réservo irs régionaux d 'espèces pouvant se juxtaposer a u centre du pays avec 
une plu s ou moins grande ampli tude se lon les espèces? 
(2) L' acti vité plus importante des fe ux de fo rêt et la sécheresse dans 1 'Ouest 
canadi en limitent-e ll es la compos ition des communautés végéta les de so us-bo is 
maj orita irement aux espèces rés istantes à ces conditi ons a rides, diminuant a in si 
leur ri chesse spéc ifique moyenne par rapport aux forêts de 1 ' es t du Canada? Ces 
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dernières, soumises à un régime de feux moins intense et bénéfic iant de plus de 
précipitations, abritent-elles autant des espèces résistantes que d ' autres moins 
adaptées à ces perturbations, et donc, ont-e lles une richesse spéc ifique plus 
élevée en moyenne? Dans la même optique, les régions so umises à un régime de 
pet1urbations interméd ia ires, principalement au centre du transect continental, 
présentent-ell es les rich esses les plus élevées, ce contexte permettant la 
coexistence de plusieurs espèces aux stratégies compétitives différentes, en plus 
de représenter une zone de transition dans la di stributi on longitudinale des 
espèces végéta les? Finalement, la richesse spéc ifique dépend-elle plutôt 
uniquement de facteurs locaux liés aux conditi ons du site? 
(3) La di sponibilité des ressources influence-t-elle la structure végétale du so us-bois? 
La composition des sous-bo is de l' Ouest canadien, so umis à un climat plus sec à 
l' est des Rocheuses, serait principalement contrôlée par la di sponibilité de l' eau 
et des nutriments (Chen et al. , 2004). Ainsi , comme aucune espèce n' arrive à 
utili ser toutes les ressources disponibl es à large éche lle, les espèces se partagent-
ell es l' espace plus équitablement en termes de distribution re lat ive? Cependant, 
ce la peut-il fo rmer des communautés plus hétérogènes, les espèces ava ntagées 
variant dans l'espace selon leurs stratégies et contribuant ainsi à augmenter la 
di vers ité spatiale intrasi te? 
(4) À l' est, où les précipitations sont plus abondantes, le principal facteur influençant 
l' étab lissement des végétaux sera it plutôt la lumière (Légaré et al., 2002) . Dans 
ces conditi ons, certa ines plantes plus compétitives arrivent-ell es à occuper un 
plus grand espace et à limiter l'expansion des autres en leur fa isant ombrage, 
diminuant ainsi l' équitabilité des espèces? Malgré ce la, puisque ces mêmes 
espèces arrivent à utili ser efficacement les ressources nutritives qui sont 
abondantes, occupent-ell es uniformément tout l' espace pour former ainsi des 
communautés plus homogènes? 
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Le mémoire présenté ici se décline en tro is sectio ns: 
( 1) Une revue de 1 ittérature (section précédente) fa isant état des conna issances sur 
les paramètres de mesure des communautés végéta les, sur les facteurs 
influençant la compos ition et la diversité de la végétatio n de sous-bo is dans la 
fo rêt bo réale canadi enne e t sur la limitation de la di vers ité végéta le par la 
di sponibilité des resso urces. 
(2) Un chapitre unique présentant les résultats de la recherche so us la form e d ' un 
artic le sc ientifique rédigé en frança is. 
(3) Une co nc lusion généra le fa isant le bilan des rés ultats les plus sa illants et des 
princ ipaux apports sci entifiques. 
CHAPITRE 1 
FACTEURS EXPLIQUANT LA COMPOSITION ET LA DIVERSITÉ DE LA 
VÉGÉTATION VASCULAIRE DE SOUS-BOIS DE PEUPLEMENTS DE 
PEUPLIERS FAUX-TREMBLES (Populus tremuloides Michx) DANS LA 
FORÊTBORÉALEAUCANADA 
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du Québec à Montréal , C.P. 8888, succursale Centre-Ville, Montréal (Québec), H3C 
3P8, Canada. 
Chaire industrielle CRSNG-UQAT-UQAM en aménagement forestier durable, 
Université du Québec en Abitibi-Témiscamingue, 445 , bou!. de l' Université, Rouyn-
Noranda (Québec), J9X 5E4, Canada. · 
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1.1 Résumé 
Malgré sa superfi c ie importante, la divers ité de la végétation vascul a ire de la fo rêt 
boréale ca nadienne est re lati vement limitée . On n 'y retro uve en effet qu ' un peu moins 
de 300 espèces de pl antes . Pourtant, e ll e j oue un rô le important dans les écosystèmes 
fores ti ers, affectant la success ion des peupl ements, le cycle des nutriments et la 
compos 1t1 on faunique. Il apparaît donc primordia l d 'acquérir davantage de 
conna issances à son suj et. Cette étude vise donc à évalue r comment la compos iti on et 
la diversité de la végétati on vascula ire de so us-bo is de peuplements de peupliers 
fa ux-trembles (Populus tremuloides Mi chx) de la fo rêt boréa le au Canada so nt 
influencées p ar des conditi ons loca les et des va ri abl es régionales, te ll es que le régime 
de fe ux, les co nditions c limatiques, la disponibilité des ressources et l' hétérogénéité 
du milieu . 
À cet effet, la végétation vascul a ire de so us-bo is a été échantillonnée dans 
33 peupleraies le long d ' un gradient transcontinental de précipitations et de régimes 
de fe ux , s ' étendant de l' ouest à l' est du Canada. Après une ana lyse descriptive de la 
compos ition végéta le, des sé lections de modèles emboîtées ont été réa li sées afin 
d ' identifier les mei lieurs -modè les de facteurs locaux et rég ionaux de la richesse 
spécifique, de la diversité bêta intras ite to ta le et de l' équitabilité des espèces. Bien 
que la compos iti on végéta le change le long du gradient transcontinental , la richesse 
spéc ifique m oyenne et la di vers ité bêta intras ite tota le moyenne sont s imil a ires à 
l' oues t et à l' es t du Ca nada et ne va ri ent donc pas en fonction du gradient 
long itudinal, ma is appa ra issent plutôt so us l' influence de va riables loca les . La 
richesse spéc ifique augmente a ins i avec l' augmentati on de la capac ité d ' échanges 
cati oniques du so l, le tota l annuel moyen de degrés-jours et l' hétérogéné ité phys ique 
du s ite mes uré avec un indice é laboré aux fin s de cette étude. La di versité bêta 
intras ite tota le est auss i liée pos itivement à l' indi ce d ' hétérogéné ité loca le et e lle 
diminue avec l' augmentation de l' indice de surface fo li a ire de la canopée. 
L ' équitabilité moyenne, quant à e lle, diminue g radue llement à travers le territo ire 
pour être près de 25 % plus fa ibl e dans les peupl ements de 1 ' Est. Elle est influencée 
négati vement par l' augmentation des précipitations et e ll e augmente avec le total 
annuel de degrés-jours et l'ambiance fo res ti è re . Les va ri abl es environnementa les 
j ouent a ins i un rô le important dans l'établi ssement de la végétation et ag issent sur la 
structurati on des assemblages locaux par la sé lection ou l'é limination des es pèces à 
partir du réservo ir régiona l, lui-même établi par des processus hi storiques. 
MOTS-CLÉS : végétati on vascul a ire de so us-bo is, forêt boréa le, peupl ements de 





La région boréa le en Amérique du Nord s'étend de la chaîne Brooks en A laska 
jusqu ' à la prov ince de Terre-Neuve et occupe une bande de près de 1000 kilomètres 
ou de plus de 10 degrés de la titude par endro its. E ll e couvre environ 29% du 
continent nord-américa in et est e lle-même couverte d ' environ 58 % de forêts et de 
terrains bo isés (B randt, 2009) . Malgré sa superfic ie importante, la di versité de sa 
végétation vascula ire est re lativement limitée. On n 'y retro uverai t qu ' un peu mo ins 
de 300 espèces de plantes réparties dans 47 familles (La Roi , 1967). La ri chesse se 
concentre princ ipa lement dans la strate du so us-bo is. Bien qu'elle so it bea uco up plus 
dive rs ifi ée que la strate arborescente, la végétation de sous-bo is demeure un 
compartiment méconnu et souvent peu considéré dans un contexte d 'aménagement ou 
de conservation. Pourtant, e lle j oue un rô le important dans les écosystèmes forestiers , 
affectant la success ion et la régénération des peuplements, le cycle des nutriments et 
la composition fa unique (0kland et Ei lertsen, 1996; Messier et al., 1998; Nilsson et 
Wardle, 2005; Hart et Chen, 2006; Macdonald et Fenniak, 2007). 
Il n ' est cependant pas a isé de distinguer les principaux facteurs influençant la 
d istri but ion des assem bi ages végétaux sur un territoire auss i vaste. De fa it, e ll e est 
toujours le résu ltat de l' enchevêtrement complexe d ' événements passés et de 
conditions présentes, de la conj o nction é laborée de facteurs phys iques locaux et 
régionaux et d ' interactions vivantes. Plusieurs mécani smes se produi sent donc à 
di ffé rentes éche ll es spatiales et tempore ll es et opèrent dans des direct ions va ri ées 
pour former divers patrons de composition et de di vers ité. Plus ieurs ont été mi s en 
lumiè re, notamment ceux li és au c limat, à l' hétérogéné ité des hab itats, à la 
productivité bio logique et à la latitude géographique (Carl eton et al. , 1985 ; Schluter 




Plus précisément, la variation des espèces végétales de so us-bo is dans le paysage 
boréa l sera it principa lement expliquée par des facteurs éco logiques locaux, tels que 
les caractéristiques physiques des si tes et les interactions biologiques, mais auss i par 
des facteurs régio naux, tels que les conditi ons c limatiques (S hmida et Wilson, 1985; 
Carleton et al., 1985 ; De Grandpré et al., 2003). Parmi les va ri ables loca les les plus 
importantes , on retrouverait la disponibilité de la lumière, le type de substrat du so l 
caractéri sé principalement par les dépôts de surface , leur pH et leur teneur en 
nutriments, et le régime hydrique via le drainage (Bergeron et Bouchard, 1983; 
Chipman et Johnson, 2002; Légaré et al. , 2002; Chen et al. , 2004; Hart et Chen, 
2006). Le c limat, défini par les précipitations et la température, déterminerait quant à 
lui la succession et la distribution des écosystèmes forest ie rs le lo ng de ses gradients. 
Le climat a auss i le potentiel d 'affecter le régime de fe ux de forêt par son influence 
sur la compos ition végéta le et par la mi se en place des cond itions propices aux 
déc lenchements des incendies (Shugart et al., 2000; Soja el al., 2006). Cons idérés 
co mme l' un des principaux facteurs structurant les processus éco logiques de la forêt 
boréa le, les feux de forêt, pour leur part, viennent a lté rer la structu re des 
communautés en termes d 'âge des p eupl ements, de compos ition en espèces et de 
divers ité (Van Wagner 1978; Pickett et White, 1985; Bergeron et Dubuc, 1989; 
Bergeron el al. , 1998; Weir et al. , 2000) . Ces événements perturbateurs structurent 
aussi fortement la co mpos ition des so us-bo is dont les membres présentent nombre de 
stratégies adaptatives pour persister dans un tel co ntexte (Chipman et Johnson, 2002; 
De Gra ndpré et al. , 2003 ; Hart et Chen, 2006). De plus, il s participent directement à 
la créat ion d ' une mosaïque dans le co uvert forest ier qui offre a lors un milieu 
hétérogène où v iennent s' inscrire les variat ions de la co mpos ition des strates 
infér ieures (Whittaker et Lev in, 1977; Ca rleton et Maycock, 1978; Heinselman , 198 1; 
Légaré et al. , 200 1). 
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En effet, les communautés végéta les de sous-bo is changent considé rablement avec la 
nature de l'étage dominant (Légaré et al. , 2002; Barbier et al. , 2008 ; 1-lart et Chen, 
2008; Yu et Sun, 201 3). La compos ition de la ca nopée influence ce lle des autres 
étages princ ipa lement en fa isant vari er la di sponibilité de la lumière (Roberts, 1992; 
Canham et al., 1994; Aubin et al. , 2000; Bartemucc i et al., 2006; Yu et Sun , 20 13), 
de l'eau (Ba uhus et Mess ier, 1999; Ewers et al., 2002; Ba rbi e r et al. , 2009) et des 
nutriments dans le so l (Augusto et al., 2002; Prescott, 2002), m ais auss i en affectant 
les ca ractéri stiques de la litière (épa isseur, température, humidité, communautés 
fa uniques et microbiennes) et en changeant les propriétés phys ico-chimiques du so l 
par le re lâchement de substances a llé lopathiques spéc ifiques (Sydes et Grime, 198 1; 
Kuiters et Denneman, 1987; So uto et al., 1994; A ugusto et al., 2003 ; Barbier et al. , 
2008) . 
À grande échell e, la va ri ation de la divers ité végétale des so us-bo is est princ ipa lement 
li ée à un g radi ent latitudinal qui produit une diminuti on de la richesse avec 
l' augmentati on de la latitude par le déc lin de la température et de la producti v ité liée 
aux cyc les de nutriments plus lents et à la pa ludifi cation (Bonan et Shu ga rt, 1989; De 
G randpré et al. , 2003) . To utefo is, peu d ' études ont p orté sur des gradi ents 
longitudinaux (p. ex. Qian et al., 1998). Dans la fo rêt bo réale canadienne, le 
changement longitudina l le plus important es t au ni veau des préc ipitati ons. Ces 
derni è res, en re lati on avec la topographie, ont une influence directe sur la récurrence 
des feux de forêt qui y so nt largement répandus (Larsen, 1980; De G randpré et al., 
2003). Les préc ipitat ions moyennes de 300 à 600 mm par année dans les fo rêts 
boréales de l' O uest ca nadien augmentent de 600 à 1200 mm dans ce ll es de l'Est, 
entraînant ainsi une di ffé rence au ni vea u de la di sponibilité des resso urces, ma is auss i 
au niveau des interva ll es de feux. Ces de rniers passent donc d ' environ 75 ans pour 
l' ouest, où les feux ont auss i une plus grande envergure, à environ 150 ans et plus 
pour les forê ts boréales de l'es t du Canada, qui subissent auss i des fe ux de mo indre 
ampleur (Hart et Chen, 2006; Bergeron et al., 20 14). 
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Cette étude vt se donc à déterminer comment la composition et la divers ité de la 
végétation vascula ire de so us-bo is sont influencées par le rég ime de fe ux, les 
conditio ns c limatiques, la di spo nibilité des ressources et l' hétérogéné ité du milieu, le 
long d ' un gradi ent transco ntinenta l de précipitatio ns dans la forêt boréale au Canada. 
E lle cherche a ins i à éva lue r l' importance des processus détermini stes dans 
l'assembl age des végétaux, te ls que la compétiti on po ur l' utili sa tion des resso urces, et 
à mettre en év idence 1 ' adaptati on au régime de perturbati ons et aux conditions 
c limatiques comme fac teur structurant de la végétation. Afi n de limi ter l' effet de la 
strate arborescente sur la va riation de la composition du sous-bo is, et de mettre a insi 
en re li ef l'effet des autres va ri abl es environne menta les, l' échantill onn age a été 
effectué uniquement à travers des peuplements s imil a ires de pe uplie rs faux-trembles 
(Populus tremuloides Mi chx.). 
D ans ce contexte pa rticuli er, plusieurs questions ont été soul evées : 
(l) La compos ition végéta le vascula ire des sous-bois des peuplements de peupli e rs 
fa ux-trembles de la forêt boréa le du Canada va rie-t-e lle le long du gradient 
environnementa l en fo nc tion des va ri abl es liées au c limat et au rég ime de fe ux? 
La co mpos ition végéta le va ri e-t-e ll e plutôt en fo nction de va riables loca les, te ll es 
que la di sponibili té des ressources et l' hété rogéné ité du milieu? O u la 
compos ition va rie-t-e lle s implement de faço n gradue ll e et long itudina le, d ' une 
extrémité à l'autre du pays , les s ites s itués plus près géographiquement les uns 
des autres partageant une communauté végéta le plus s imila ire? A ins i, les 
compos itions des s ites de 1 'ouest et de 1 ' est constituent-e ll es, en que lque sorte, 
des réservo irs régionaux d ' espèces di stincts pouvant se juxtaposer au centre du 
pays avec une plus ou mo ins g rande amplitude se lon les espèces? 
(2) L' activité plus importante des feux de forêt et la sécheresse dans l' Ouest 
canadien limitent-ell es la compos iti on des communautés végétal es de sous-bo is 
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maj orita irement aux espèces rés istantes à ces co nditi ons arides, diminuant ains i 
leur richesse spéc ifique moyenne par rapport aux forêts de l'est du Canada? Ces 
dernières, soumi ses à un régime de fe ux mo ins intense et bénéfi c iant de plus de 
précipita ti ons, abritent-e lles autant des espèces rés istantes que d 'autres mo ins 
adaptées à ces perturbations, et donc, ont-e ll es une ri chesse spécifique plus 
é levée en moyenne? Dans la même optique, les régions so umi ses à un rég ime de 
perturbatio ns inte rmédi a ires, princ ipa lement au centre du transect continental , 
présentent-e lles les ri chesses les plus é levées, ce co ntexte permettant la 
coex istence de plusieurs espèces aux stratégies compétiti ves différentes, en plus 
de représente r une zone de trans ition dans la di stributi on long itudina le des 
espèces végéta les? F inalement, la richesse spécifique dépend-e ll e plutôt 
uniquement de fac teurs locaux liés aux conditi ons du site? 
(3) La dispo nibilité des resso urces influence-t-e lle la structure végéta le du sous-bo is? 
La compos ition des sous-bo is de l' Ouest canadi en, so umi s à un climat plus sec à 
l'es t des Rocheuses, sera it principa lement co ntrô lée par la di sponibilité de l'eau 
et des nutriments (Chen et al. , 2004). A ins i, co mme aucune espèce n'arrive à 
utili ser toutes les resso urces di sponibl es à large éche lle, les espèces se partagent-
e lles l' espace plus équitablement en termes de di stribution re lati ve? Cependant, 
ce la peut-il fo rme r des commun autés plus hé térogènes, les espèces avantagées 
va ri ant dans l' espace se lon le urs stratég ies et contribuant a in si à augmenter la 
di versité bêta intras ite? 
(4) À l' est, o ù les préc ipitations sont plus abondantes, le principa l facteur influençant 
l'établi ssement des végétaux sera it plutôt la lumière (Léga ré et al., 2002). Dans 
ces conditions, ce rta ines pl antes plus compétitives arrivent-e ll es à occuper un 
plus grand espace et à limiter l' expansion des autres en leur fa isa nt ombrage, 
diminuant a ins i l'équitabilité des espèces? M algré ce la, pui sque ces mêmes 
espèces arrivent à uti 1 iser effi cacement les ressources nu tri ti v es qui sont 
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abondantes, occupent-ell es uniformément tout l' espace pour former ams1 des 
communautés plus homogènes? 
1.3 Méthodologie 
1.3. 1 Région à l 'étude et sélection des sites 
La forêt boréa le canadi enne est ca ractérisée par une mosaïque complexe de 
communautés fo res ti ères dominées essenti e llement par des peuplements de conifères 
(parti culi èrement dans l' est) composés principa lement de l' épinette blanche (Picea 
glauca (Moench) Voss), de l' épinette noire (Picea mariana (Mill .) Britton, Sterns & 
Poggenb.) et du sapin baumier (Abies balsamea (L.) Mill.). Dans sa portion plus 
méridionale, quelques feuillus y rés ident en peuplements mixtes ou purs. Bien qu ' ils 
occupent to us deux le territoire d ' un océan à l' autre du pays, le bouleau blanc (Betula 
papyrifera Marshall) constitue la principale espèce feuillue dans les fo rêts de l'Est 
canadien, tandi s que le peupli er faux-tremble domine sur les dépôts de ti lis et d ' argile 
dans cell es de l'Ouest (La Roi, 1967; La rsen, 1980; Bergeron et al., 2000). 
L ' échantillonnage s'est déroulé dans des peuplements matures (âgés de 40 à 90 ans) 
composés d ' un minimum de 70 % de peupli ers fa ux-trembles, une essence 
sélectionnée pour sa di stribution transcontinentale et sa tolérance à une grande variété 
de conditions phys iques. Des placettes circulaires de 400 m2 ont été pos itionnées 
arbitra irement dans des peupl ements sur so l més ique. De plus, les communautés 
choisies deva ient avo ir une surface d 'au moins un hectare et se situer à plus de 50 
mètres des routes, cours d ' eau ou perturbations majeures afin d'év iter les effets de 
bordure. Les sites étaient sélecti onnés sur un terra in plat ou en mi-pente d ' un légère 
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1. 3. 2 Relevés de végétation 
Dans chacune des placettes c irculaires, 20 quadrats de 1 m2 ont été disposés en fo rm e 
de cro ix, chacune des branches comportant c inq quad rats et pointant aux quatre points 
card inaux (Annexe A). Un relevé de la végétat ion de so us-bo is a été effectué à 
l' intérieur de chaque quadrat de 1 m2. Il cons ista it à identifi e r toutes les espèces 
herbacées et arbustives et à définir le pourcentage de reco uvrement pour chacune des 
espèces, correspondant à la proportion de la station occupée par les projections 
vertica les au so l de l'appareil aér ien de l'espèce. Le pourcentage éta it éva lué 
vi sue ll ement par deux observateurs et les espèces très peu abondantes (mo ins de 1 % 
de recouvrement) se voyaient attribuer un reco uvrement de 0,5 %. De la même 
manière, un pourcentage de reco uvrement a été étab li pour le bois mort au so l. 
F ina lement, ap rès avo ir échantillonné les 20 quadrats, chaque placette de 400 m2 a été 
parcourue par deux observateurs (les mêmes pour tout l' échantill onnage) pendant 
10 minutes afi n de repérer des espèces qui n' aura ient pas été présentes dans les 
quadrats. Ces espèces on t été ajoutées au total des espèces retrouvées dans les so us-
quadrats pour le ca lcul de la richesse spéc ifique (Section 1.3.5). 
1.3.3 Variables explicatives 
Les va riab les ont été sé lectionnées pour leur effet potentiel sur la divers ité et la 
compos ition de la végétat ion vascula ire de sous-bo is. Dans l'ensemble, e lles 
représentent les grands thèmes de 1 ' étude : le c limat, le risque de fe ux et la 
disponibilité des resso urces en termes de régime hydr ique, de nutriments disponibles , 
de lumière et d ' hab itats potentiels (hétérogéné ité du milieu) . E lles ont été divisées en 
deux groupes. Le premier groupe contient les va ri ab les locales qui sont restreintes à 
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l'échelle de la parcelle (400m2). Le deuxième contient les va ri ab les régionales qui 
caractérisent une région plus large autour du site, dans un rayon d'un à quelques 
kilomètres (Tableau 1.1 ). To utes les variables ont été centrées réduites afi n d ' é liminer 
leur dimension physique. 
Le régime de feux a été représenté par l' indice forêt météo maximal moyen. Cet 
indice est formé de six composantes qui tiennent compte des effets de la teneur en eau 
des combustib les et du vent sur le comportement des in cendies et procure une 
esti mat ion du ri sque maximal moyen d'occurrence d'un feu de forêt, éva lué en 
fonct ion des condit ions météorologiques (Wotton, 2009). JI a été transformé par sa 
racine carrée afin d ' obtenir une distribution normale des résidus (sqFWI) . Le c limat a 
été caractérisé par le total annuel moyen du nombre de degrés-jours avec une 
température de référence de 0 °C (DJ) et le total annu el moyen des précipitations sous 
forme de pluie en mm (PLUIE). Ces trois var iables sont une moyenne des données 
générées sur une période de 30 ans par le logicie l BioSIM9 (Régnière et Sa int-
A mant, 2008), en interpo lant po ur chacun de nos s ites les données des stat ions 
météorologiques comp il ées par Env ironnement Canada, de 198 1 à 20 1 0 
(Environnement Canada, 20 13). 
Afi n de caractéri ser la transmission lumineuse dans le so us-bois des peuplements, des 
photographies hémi sphériques ont été prises au centre et à 7,5 mètres du centre, aux 
quatre points cardinaux, pour un tota l de c inq photos par parcelle (A nnexe A). Pour 
chaq ue point, une photo a été pnse après avo 1r écarté les a rbu stes 
(hauteur < 4 mètres) autour de l ' appare il posé sur un trépied à un mètre de hauteu r, 
nivelé perpendiculairement au so l et orienté vers le nord . Les photos ont été ana lysées 
avec le logiciel Gap Light Analyzer 2.0 (Frazer et al., 1999) afi n de mesurer 1' indice 
de surface foliaire moyen (LA[). Cet indice représente la productivité du site et il est 
inve rsement proportionnel à l'ouverture de la canopée, et donc, à la di sponibilité de la 
1 um ière dans le so us-bo is. 
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Tableau 1.1 Tab leau des variables locales et régionales sélectionnées pour leur 
effet potentiel sur la composition et la diversité de la végétation 
vascu laire de sous-bois des peuplements de peupliers faux-trembles 
dans la forêt boréale au Canada 
Variables 
Variables locales 
Indice relat if 
d ' hétérogéné ité loca le 
Capacité d ' échange 
cationique 
C lasse de drainage généra l 
Indice de surface foliaire 
Variables régionales 
Ambiance forestière 
Tota l annue l moyen elu 
nombre de degrés-jours 
Tota l annue l moyen des 
précipitations sous forme 
de pluie 












In dice re lati f du degré d ' hétérogénéité 
loca le co mbinant les indices de re lief; de 
pierros ité e t de chablis ct le reco uvrement 
re latif moyen de boi s mort. 
Log naturel de la teneur moyenne en 
é léments catio niques échangeables de 
l' ho rizon minéral (B) elu so l (cmo l(+)/kg). 
Indice elu niveau de drainage général du 
s ite se lon les classes proposées par Le 
point d 'observation écologique (Saucier 
et al. 1994). 
Indice de surface foliaire moyen, calculé 
à partir de 5 photos hémisphériques de la 
canopée (Leaf A rea Index) . 
Proportion de forêts intactes clans un 
rayon de 1 km autou r du s ite. 
Nombre total moyen de degrés-jours par 
an ( 198 1-20 10) avec te mpérature de 
ré férence de 0 oc. 
Total annue l moyen des précipitations 
so us fo rme de pluie en mm ( 198 1-20 10) . 
Racine carrée du risque de fe ux max imal 
moyen ( 198 1-20 1 0) (square roo f of the 






des é léments 
ca tion iques 




de la lumiè re 
e t productivité 
Hétérogé né ité 
el u paysage 
Longueur de 





Es timation elu 
ri sque 
d'occurrence 
d'un fe u de 
forêt 
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Le régime hydrique loca l a été déterminé par la classe de dra inage généra le du s ite 
(DRAIN) établie se lon les c lasses proposées par Le point d 'observation écologique 
(Sauc ie r et al., 1994). La ca pac ité d 'échange cationique (CEC) a été ut ili sée comme 
mesure de la disponibili té des nutrim ents dans le so l. E ll e constitue une indicati on de 
la capac ité de rétent ion des é léments nutriti fs so us fo rme de ca tions et donc, de la 
fertili té potentie ll e des so ls. Comme e lle es t fo rtement li ée au pH, à la texture et à la 
présence de mati ère orga niqu e dans le so l, e lle constitue en que lque so rte une va ri able 
synthèse très spéc ifique à chac un des s ites (Baize, 2000) . La CEC moyenne a été 
déterminée par la méthode Mehli ch-3 sur des échantill ons du so l minéra l pré levés à 
15 cm so us la mati ère organique, aux quatre po in ts ca rdinaux des parce ll es. Les 
données de CEC, d ' abord exprimées en centim o les de charges par kil ogramme de 
terre sèche, o nt été transformées pa r leur log nature l pour améli orer la linéarité de leur 
re lati on avec les va riables réponses (lnCEC). 
F ina lement, la di sponibilité des habitats potenti e ls, ou l' hétérogéné ité du mili eu 
phys ique, a été déterminée à deux échelles. D' abord à l' éche lle du site avec un indice 
re lati f d ' hété rogéné ité loca le (HET) représentant la di versité de ni ches éco log iques 
engendrées par l' hété rogéné ité spatia le. Cet ind ice a été co nçu afin de caractériser, en 
une seule va leur num érique re lative, l' hétérogéné ité phys ique du site en termes de 
présence de bois mort au so l, d ' irrégul arité du mi crore li ef (monticules et 
dépress ions), de présence de roche rs au so l et de présence de chabli s ou vo li s créant 
potentie ll eme nt des îlo ts de lumiè re (pour les déta il s du ca lcul , vo ir Annexe B). À 
l' éche lle régionale, l' hétérogéné ité du milieu a été ca ractér isée pa r l'ambiance 
fo resti ère (AMB) qui représente la proporti on de fo rêt intacte dans un rayon d ' un 
kilomètre autour du s ite (pour les détail s du ca lcul , vo ir A nnexe C) . Cette va riable a 
été sé lectionnée afin de prendre en co mpte 1 ' apport potentie l d ' espèces atypiques 
possiblement engendré par une proportion plus importante de milieux ouverts ou 
perturbés à prox imité du peupl ement, te ls que des terres agrico les, des routes o u des 
territoires de coupe. 
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1.3.4 Analyse de la composition végétale 
Un cadrage mul tidimensionnel non métrique (Nonmelric Multidimensional Scaling) a 
été effectué afi n d 'obtenir une représentation de la compos ition végéta le. Au lieu de 
se baser uniquement sur des mesures de di stances, comme le fo nt les analyses en 
coordonnées principales, cette méthode s'appuie plutôt sur une échelle ordinale, donc 
en utilisant des rangs, ce qui la rend plus fl ex ible. Il s' agit d ' une procédure itérati ve 
qui construit d 'abord une structure initi a le des s ites en deux dimen ions, pour ensuite 
effectuer la régress ion de cette configurat ion en fo nction des distances observées 
(dissi mili tudes) entre les sites, afin de déterminer le déca lage des va leurs préd ites et 
la configurat ion initi ale. L' ampleu r avec laque ll e les points de la configuration 
diffè rent de cette représentati on détermine le degré de stress . La représentati on fi nale 
est issue d ' une anal yse en composantes princ ipales qui fa it pivoter la derni ère 
configuration de faço n à ce que les sites aient leur variance maximale le long du 
premier axe (Kruskal, 1964; Minchin, 1987). Pour un s ite, les données d ' abondances 
des vingt sous-quadrats ont d ' abord été addi tionnées, pui s transfo rmées avec la 
méthode He l linger. Ensuite, des distances euclid iennes ont été ca lculées sur ces 
données transfo rmées. Cette transformation permet le traitement de données 
fo rtement asymétriques - comme le sont so uvent les données d ' abondances d'espèces 
-en plus d ' éc lipser le problème des doubl es zéros (Legendre et Legendre, 20 12) . 
Cette méthode permet aux sites de s ' exprimer uniquement en fo ncti on de leur 
compos ition végéta le, sans la contra inte de va ri ables exp licati ves. Cependant, ces 
dernières ont été ajoutées à la représentation a posteriori, afin d 'observer la 
di stribu tion des sites en re lati on avec les facteurs d ' intérêt. Les va riables spati a les de 
la latitude (LAT) et de la longitude (LONG) ont été ajoutées aux variables 
environnementa les pour cette analyse. La va ri able LONG a été ajoutée sous fo rme 
d' isoplèthes é laborées par un modèle additi f générali sé, une méthode d'interpolation 
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qui cherche la surface lissée la moins déform ée possible passa nt par tous les points 
(sites). Les autres variables ont été ajoutées sous la forme de vecteurs. La projection 
des po ints sur ces vecteurs représente la corré lation maxi mal e des objets avec les 
va riables. Ces dernières ont été testées se lon un modèle de régression par 
permutations, avec les coordonnées des objets sur les axes NMDS 1 et NMDS2 
comme variab les indépendantes . En rajoutant les variab les a posteriori, on inverse en 
quelque sorte la régression puisque les var iab les env ironnementa les dev iennent a lors 
les va ri ab les réponses. Ce la nous impose donc une prudence dans l' interprétation de 
la fract ion exp liquée par le coefficient de détermination. F inalement, les espèces ont 
été ajoutées au graphique se lon leurs coo rdon nées moyennes pondérées, à la faço n de 
1 ' analyse des correspo ndances (Kruska l 1964; Legendre et Legendre, 20 12). 
Par la suite, des ana lyses ont été effectuées pour tenter d ' identifi e r des espèces plus 
spécifiques et plus fidè les aux diffé rentes assoc iations de s ites observées dans 
l'ordinat ion. L ' object if éta it d'identifier des espèces qui avaient une plus grande 
probabilité de se retrouver en plus grande abondance ou même strictement dans un 
groupe de sites basé sur des conditions environnemental es particulières. Les s ites ont 
d ' abo rd été partitionnés par un gro upement hiéra rchique de Ward ( 1963) à partir du 
calcul d ' une matrice de distances de Gower ( 1971 ) appliqué sur les s ites en fonction 
des vari ab les environnementales s ignificativement corré lées aux objets dans le 
cadrage multidimensionnel non métrique (sans les va riabl es spatia les). Puisque les 
groupes étaient simil a ires à ceux observés dans l' ordination, les espèces d ' intérêt ont 
été recherchées par le ca lcul de leur indice INDVAL (indicator value index) proposé 
par Dufrêne et Legendre ( 1997) et De Caceres et al. (2010). Il s'agit d ' une méthode 
asymétrique qui permet de prendre en compte la spécificité des espèces basée sur leur 
abondance (Akj) et leur fidé lité basée sur leur présence dans les s ites du groupe (Bkj). 
Les analyses ont été effectuées avec la libra irie Indicspecies de De Caceres et Jansen 
(2015) dans le progicie l R 3.0 .1 (R Core Team, 2013) . Les es pèces ont été 
sélectionnées sur la base de leur indice !ND VAL (supéri eur ou éga l à 0,40) et de la 
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significativ ité de l'association espèce/groupe (valeur-p :::; 0,05) testée par 999 
permutations. Finalement, leur classification selon leur tolérance aux feux selon 
Rowe (1983) a été spéc ifiée afi n d ' identifier des traits liés au régime de feux. 
1.3. 5 Indices de diversité 
E n plus de la variable réponse de la compos iti on végétale, des indices de divers ité ont 
été ca lcul és pour les 33 sites afi n de caracté ri ser la structure de la végétation. La 
richesse spécifique correspond au nombre total des espèces rencontrées dans un s ite 
donné. Com me il est présumé que plusieurs espèces ne sont pas recensées ou 
détectées lors du processus d 'échantillonnage, un nombre supplémentaire do it être 
est imé puis ajouté au total des espèces rencontrées. Dans cette opt ique, des va le urs 
de richesse spécifique bonifiée ont été défi nies . Elles correspondent au total des 
espèces échanti Il on nées dans les 20 quadrats d ' un s ite auxque ll es ont été a j outées 
ce lles repérées en dehors des quad rats, pendant les dix minutes d 'observation , dans le 
périmètre de 400m2 de la parcelle. Ces va leurs ont été comparées à ce ll es obtenues 
via le ca lcul de deux estimateurs non paramétriques, Chao et ACE. Ces estimateurs 
produi sent une courbe cumul ati ve d 'abondance d 'espèces à partir de laq ue ll e la 
richesse spéc ifique, co rrespo nd ant à l'asymptote de la courbe, peut être extrapo lée. 
CHAO 
S_P est le nombre d 'espèces extrapo lé; S_O est le nombre d' espèces observées; 
a 1 et a 2 représentent les espèces présentent seulement dans 1 ou 2 so us-q uad rats. 
ACE S P = S abund + S_rare + a 1 
Cace Cace • gamma 2 
' C 1-al OU ace= ---
N_rare 
2 ( S_rare 
et gamma = JnaX 'VlO. (' ) . Cace CL. 1 l * t-1 •a_t) 
N_rare _ l; ) 
(N_rare-1) Ü 
S_abund est le nombre d' espèces abond antes et S_rare le nombre d'espèces 
rares. Les espèces rares ont une va leur d 'abond ance ma ximale arbitra ire de 1 0; 
N_rare est l'abondance total e des espèces rares; 
a_i réfère au nombre d'espèces avec une abondance i. 
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L 'équitabilité réfère à la régularité de la distribution des espèces et donc à leur 
abondance relative. E lle a été mes urée à partir de l' indice Evar proposé par Sm ith et 
Wilson ( 1996) et qui satisfait plusieurs critères inté ressants, notam ment 
l' indépendance à la richesse spécifique et la sens ibilité aux espèces rares. Cet indice 
se s itue entre 0 et 1. 
Evoe ~ 1- 2/rr arctan ( 2: (ln(x, )-t ln(x,) / S) 2 / S) 
S est le nombre d'espèces observées; 
X 5 est 1 'abondance de 1 'espèces et X1 est l'abondance de l'espèce t; 
arctan est l' arc tangente exp rim é en radian . 
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F ina lement, la diversité bêta non direct ionnelle tota le à 1' inté rieur de chaque site, ou 
l' hétérogénéité intras ite, a été déterminée par la va riance totale o bservée dans les 
données d ' abondances d 'espèces d ' un site à travers les vingt sous-quadrats, se lon la 
méthode pro posée par Legendre et D e Caceres (2013). Ici , les données ont d 'abord 
été transfo rmées par la méthode de He llinger qui permet ensuite le ca lcul de la 
di stance euclidi enne entre les o bjets. Le ca lcul de la diversité bê ta intras ite tota le 
(BDtota le) correspond à la somme tota le des carrés dans le tabl eau d 'abondances 
d ' espèces (va ri ance to ta le) di v isée par le nombre de degrés de liberté . Cet indi ce est 
s itué entre 0 et l lorsque les données ont subi une transformation de I-Ie llinger. 
BD totale = V AR(Y) = SS(Y)/(n- 1) 
V AR(Y) est la vari ance totale observée dans le tableau de données 
d 'abondances d' espèces Y (li gnes = sites et co lonnes = espèces); 
SS(Y) est la somme total e des carrés dans le tableau d 'abondances d 'espèces Y; 
(n- 1) est le nombre de degrés de li berté. 
1.3.6 Analyse descriptive des indices de diversité et sélection de modèles 
Une ana lyse descripti ve de la va ri ance et de la di spersion des indi ces de divers ité a 
d 'abord été conduite à plusieurs éche ll es à travers tro is ensembles régionaux défini s 
arbitra irement selon la pos iti on géograph ique des sites dans le pays (Ta bleau 1.2). 
Cela permetta it de vérifi er s' il ex istait des di ffé rences de diversité co mpos iti onne lle et 
structure lle entre les provinces et les grandes régions du Canada, le long du gradient 
long itudina l. Ces ensembles rég ionaux n' ont pas été pri s en compte dans la sélection 
de modèles qui a été plutôt é laborée en prenant chacun des sites comme objet. 
Tableau 1.2 
37 
Tableau des ensembl es regtonaux utili sés pour l'analyse des 
paramètres de diversité, de l'éche lle la plus fine (PROV) à l'éche lle 
la plus large (REG2) 
om de l' ensemble Divisions Provinces incluses ombre de sites 








Co lo mbie-Bri tanni que (CB) 
Alberta (AB) 
aska tchewan ( K) 
Manitoba (MB) 
Ontar io (ON) 
Québec (QC) 
CB, AB, SK 
MB,ON 
QC 













Ensuite, des sé lecti ons de modè les hi érarchi ques ont ensuite été effectuées pour 
chacun des indi ces de di vers ité afi n de répondre à ces ques ti ons : ( 1) La ri chesse 
spécifique, l' équitabilité des espèces et la di vers ité bêta intras ite to ta le sont-e ll es 
influencées par des va ri abl es loca les caractéri stiques de la parce lle? (2) Ces mêmes 
paramètres de di vers ité sont-il s influencés par des va riabl es régio nales agissa nt à plus 
grande éche ll e? (3) Parmi ces va riabl es, que lles so nt ce lles qui expliquent le mi eux la 
va ri ation des indi ces de di versité? Les ana lyses ont été effectuées avec la libra iri e 
AJCcmodavg de Mazero ll e (20 15) dans le progic ie l R 3.0.1 (R Co re Team, 20 13). 
Une premi ère sé lection de modè les a été réa li sée po ur les vari ables loca les. To utes les 
combina isons avec les quatre variabl es ont été co nsidé rées comm e pl aus ibl es d ' un 
point de vue éco logique. Les modè les ont été ordonnés se lon leur A ICc. La di stance 
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au meilleur modè le(~ AICc) et le poids d ' Akaike (w;), ont auss i été calcul és. Une 
infé rence multimodèle a été effectuée pour les variables inc luses dans les modèles 
avec un delta AICc infé rieur à trois. Pour chacune de ces variables, le ca lcul de la 
moyenne pondérée a été réa lisé avec un in terva lle de confiance de 95 % (lorsque 
l' interva lle inc lut zéro, la variable n'a pas d'effet sur la variati on de l' indice). Les 
mêmes opérations ont été effectuées pour l'analyse des variables rég ionales en 
incluant dans tous les modèles les vari ables locales s ' étant révélées significatives lors 
de l' infé rence multimodèle. Le modèle nul pour l' analyse régionale éta it donc 
constitué des prédi cteurs locaux sé lectionnés, s i de tels prédicteurs ava ient d ' abord 
été retenu par la première sélection (Tableau 1.3). 
F ina lement, la proportion de la vari ance expliquée par chacune des cova ri ables du 
meill eur modèle a été éva luée à partir d ' un (pseudo) coeffi c ient de détermination R 2 
selon la méthode proposée par Burnham et Anderson (2002). La fo rmul e ca lcul e en 
fait la proporti on du tota l de l' info rmation structurelle qui est expliquée par chacune 
des variables à 1' intérieur du mei !leur modèle en uti 1 isant les logarithmes naturels des 
fo nctions de vraisemblance (log-likelihood) . 
Loglik3-Loglikl 
Loglik2 - Log likl 
Loglik 1 est le log na ture l de la fo nctio n de vra ise mbl ance du modèle nul ; 
Logli k2 est le log nature l de la fonctio n de vra isembl ance du meill eur modèle ; 
Log lik3 est le log naturel de la fo nction de vra isembl ance du modèle inc luant 
seul ement la va ri able d ' intérêt. 
Tableau 1.3 
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Tableau des modèles candidats pour les deux échelles d 'analyse 
(locale et régiona le) de la sé lect ion de modè les hiérarchique et les 
variables qui y so nt incluses 
Échelle d 'analyse Modèle Variables incluses 

























lnCEC + DRAIN + HET + LA( 
lnCEC + DRAIN + HET 
lnCEC + DRAIN + LAI 
lnCEC + HET + LA I 
DRAIN + HET + LAI 
lnCEC + DRAIN 
lnCEC + HET 
lnCEC + LAI 
DRAIN + HET 
DRAIN + LAI 





MODÈLE NU L 
Variable (s) locale (s)" + DJ + AMB + sqFWI (ou PLUIE)'v 
Variable (s) loca le (s) + AMB + DJ 
Variable (s) local e (s) + AMB + sqFWI (ou PLUIE) 
Variable (s) loca le (s) + DJ + sqFWI (ou PLUI E) 
Vari able (s) loca le (s) + AMB 
Va ri able (s) loca le (s) + DJ 
Variable (s) loca le (s) + sqFW! (o u PL UIE) 
Variabl e (s) loca le (s) o u MODÈLE NUL 
· Vo ir le Tab leau l.l pour la s ignification des ab rév iations. 
·· Pour l' ana lyse régiona le, la ou les va ri ables loca les sont cell es qui auront été d'abord sé lecti onnées 
par l' analyse locale. 
•v La vari ab le sqFWl a été utilisée pour l' analyse de la ri chesse spécifique et la vari ab le PL UIE a été 
utili sée pour l' ana lyse de l' équitabilité des espèces et de la di versité bêta intras ite totale. Les deux 
vari ables ayant une fo rte corrélat ion, e lles ont été cho isies en foncti on de 1 ' hypothèse éco logique . 
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1.4 Résultats 
1. 4. 1 Analyse de la composition végétale 
Le cadrage multidimensionnel non métrique à deux dimensions de la compos iti on 
végéta le donne une représentation sans contra intes des s ites en fonction de leur 
compos ition végéta le avec un degré de stress de 0, 167 et 85 ,9% de la variabilité des 
distances issues de la configuration est exp liquée par les dissimilitudes entre les sites 
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Dissimilitudes observées ent.re les sites 
Diagramme de Shepard illustrant la re lation 
cro issa nte entre les distances observées 
configuration engendrée par l'o rdination 





On peut voir sur l'ordination les sites des provinces de l'Ouest canadien (Colombie-
Britannique, Alberta, Saskatchewan et Manitoba) se positionner dans les cadrans de 
gauche, alors que les sites de 1 'Ontario et du Québec se situent dans les cadrans de 
droite. L ' ordination laisse donc paraître deux bassins régionaux d ' espèces potentielles 
qui se croisent plus ou moins au centre du pays, à la frontière du Manitoba et de 
1 'Ontario. Les sites situés plus près géographiquement les uns des autres partagent 
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Cadrage multidimensionnel non métrique des sites en fonction de la 
composition végétale vasculaire de leur sous-bois . Les variables 
représentées par des vecteurs gris pâle (HET, DRAIN et AMB) ne 
sont pas significativement corrélées à la position des sites. Les 
variables représentées par des vecteurs noirs (DJ, lnCEC, LAT 
(latitude), PLUIE, LAI et sqFWI sont corrélées à la position des 
sites dans le cadrage (valeur-p :'S 0,005). Les isoplèthes représentent 
la longitude et elles sont aussi corrélées à la position des sites 
(valeur-p < 0,001). Les points rosés représentent les espèces. 
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Les va riables spati a les sont corré lées s ignifi cati vement aux objets dans l'ordination. 
La latitude LAT est représentée par un vecteur, a lors que la régul arité des isoplèthes 
témo igne de la linéarité de la re lati on entre la long itude LONG et les coordonnées des 
s ites sur le premi er axe. La majo ri té des va riables explicati ves sont corré lées à la 
pos iti on des s ites dans le graphique, à l' exception des va riabl es de l'ambiance 
fo restière AMB, de l' indi ce re la ti f d ' hétérogéné ité loca le HET et de la c lasse de 
dra inage DRAIN (vecteurs gri s pâ le dans la fi gure 1.3). Ces tro is va riables ne 
présentent pas non plus de corré lati on avec la long itude (Tab lea u 1.4). Le nombre 
annue l moyen de degrés-jours DJ , la rac ine carrée de l' indice fo rêt météo max imal 
moyen sq FWI, le to ta l annue l moyen des préc ipi tatio ns so us fo rme de pluie PLUIE, 
le loga rithme nature l de la capac ité d ' échanges cationiques ln CEC et l' indi ce de 
surface fo li a ire moyen LA I sont toutes des va ri abl es de 1 'env ironnement phys ique 
corré lées à la pos ition des s ites (vecteurs no irs dans la fi gure 1.3). E lles so nt aussi 
corré lées à la long itude de façon s ignifi cative (Tableau 1.4), à l' exception de la 
va riable DJ . 
La pos itio n des vecteurs par rapport aux sites dans le cadrage mul tidimens ionne l no us 
permet de remarquer que certa ins assembl ages de s ites sont corré lés à des va ri abl es 
env ironnementa les. A ins i, les s ites de l'A lberta, de la Saskatchewan et du Manitoba 
s itués plus au sud , à la fronti ère de l' écorég ion des forêts-parcs à trembles 
canadi ennes (Aspen parkLand) , partagent des compos iti ons fl ori stiques s imila ires, 
corrélées à l' aridité particuli è re de cette région se tradui sant par moi ns de 
précipitations so us fo rme de plui e, par plus de degrés-jours en moyenne et par un 
ri sque max imal moyen d 'occurrence de fe ux plus é levé. Les s ites se regroupent 
ensemble dans le cadran supérieur gauche du graphique (F igure l. 3.a) . Les s ites plus 
au nord de ces mêmes provinces et ceux de la Co lombi e-Britannique sont, quant à 
eux, regro upés ensemble dans le cadran infé rieur ga uche, la compos ition de ces s ites 
semblant principa lement co rré lée à la latitude et probablement aux conditi ons mo ins 
arides qui y so nt associées (F igures 1.3.b). A uss i, les s ites de l' est de l' Ontari o et de 
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certains s ites du Québec semb lent avo ir des compos itions semblables liées à un indice 
de surface folia ire plus élevé (F igure 1.3.c) . Finalement, p lusieurs sites de l'Est du 
Québec se regroupent dans le cadran supérieur droit du graphique. Ils partagent 
probab lement un cortège fl oristique associé aux préc ipitati ons plus abondantes et à un 
rég ime de fe ux moins intense retrouvés à ces longitudes plus orientales 
(Figure 1.3 .d). 
Tableau 1.4 Ta bleau des moyennes des variables explicati ves pour l'Ouest et l'Est 
du Canada et des résultats de leur régress ion linéa ire en foncti on de la 
longitude 
Relation linéaire avec la longitude 
Variable' 
Moyen!!e Moye!! ne 
Rz Ouest Es t Va leur-p Estimé Va leur-p 
PLUIE 358,0 ± 40,6 599,9 ± 47,2 < 0,001 6,66 0,77 < 0,001 
sqFWI 4,75 ± 0,49 3,68 ± 0,31 < 0,001 -0,03 0,55 < 0,001 
lnCEC 2,61 ± J ,09 0,59 ± 1,67 < 0,001 -0,05 0,22 0,004 
LAI 1,83 ± 0,33 2,25 ± 0,31 0,001 0,01 0,19 0,006 
DRA IN 2,88 ± 0,93 2,56 ± 0,96 0,339 -0,01 0,00 0,507 
HET 0,328 ± 0, 186 0,452 ± 0,2 18 0,087 0,00 0,00 0,382 
DJ 2280,3 ± 200,7 2327,5 ± 2 19,6 0,524 -1 ,45 0,00 0,504 
AMB 0,557 ± 0, 167 0,606 ± 0, 146 0,373 0,00 0,04 0, 140 
Note : Les vari ables en ca ractères gras ont un e relat ion linéa ire significati ve avec la longitude. 
· Vo ir le Tableau 1. 1 pour la signifi ca tion des abréviations. 
" Vo ir l'ensemble régional REG2 dans le Ta bleau 1.2 pour les sites inclus da ns Ouest et Est. 
De plus, les peup leraies se regroupent en assoc iati ons simi la ires qu 'e lles so ient 
di visées se lon leur composition végétale présentée dans l'ordination (Figure 1.3) ou 
se lon leurs va ri ables environnementales du regroupement hiérarchique (Tableaux 1.5 
et 1.6) . Une première associati on regroupe six s ites qui bordent l'écorég ion des 
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forêts-parcs à trembles canadiennes (Aspen park/and), au sud des provmces de 
l'ouest. Leur composition tloristique commune est poss ibl ement adaptée à l 'a ridité 
particulière de cette région qui se traduit par moins de préc ipitati ons annue ll es so us 
forme de pluie, plus de degrés-j ours en moyenne annuellement et un ri sque max imal 
moyen d 'occurrence de feux plus é levé. De plus, l' indice de surface foli a ire y est 
mo ins é levé, témoignant d ' un e o uverture de la canopée plus importante e t donc, 
d ' une température et d ' une di sponibilité de la lumi ère poss iblement plus é levées au 
niveau du so us-bo is (Tableau 1. 5). Ces s ites so nt caractérisés par douze espèces qui y 
sont nettement plus abondantes, la plupart ayant plus de 70 % de leur abondance dans 
cette région (Tablea u 1 .6). Ces espèces sont tol érantes aux feux de forêts (Endurer) 
o u sont des espèces pionni ères qui ont la capacité de co loni ser rapidement et 
efficacement un s ite perturbé et ouvert (Jnvader). 
Le deuxi ème groupe inclut onze peupleraies situées plus au nord des provinces de 
l' ouest du Canada . Cette association est principalement caractérisée par sept espèces 
que l' on peut norma lement retrouver à travers tout le pays, mais dont l'abondance (au 
moins 50%) est co ncentrée dans ces sites. Leurs c lasses de to lérance aux feux de 
forêt sont var iées (Tab leau 1.6). La région est auss i caractérisée par une certaine 
a ridité (moins de préc ipitations) et un régime de feux plus é levé qu ' à l' est du pays, 
mais le nombre annuel de degrés-jours moyen y est mo ins é levé que pour le premier 
groupe dont les parcell es sont s ituées plus au sud (Tableau 1.5). 
Le troisième groupe est composé de cinq sites de l' ouest de l' Ontario et seules qu atre 
espèces, principalement des espèces pionnières (Invader) , y sont plus spécifiques. Les 
régimes de feux et hydriques y sont intermédiaires. Le quatri ème groupe inc lut des 
s ites de l' es t de l' Ontario et de l' ouest du Québec et les six espèces qui leur sont plus 
spécifiques ont hab itue ll ement une distribution qui se limite à ces deux prov inces. 
Leurs c lasses de tol érance aux feux varient, bien que la plupart y so ient adaptées 
(Endurer) . Finalement, la derni ère association de sites regroupe les six peupl eraies les 
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plus à l' est du Québec et les quatre espèces qui les caractérisent sont principalement 
des espèces into léra ntes aux feux de forêt (Avoider) qui ont l' habitude de s' insta ller 
dans les forêts plus âgées. E ll es ont une di stribution qui es t limitée aux provinces de 
l' Ontario et du Québec et pour la plupart, plus de 75% de leur abondance se s itue 
dans ces parce ll es uniquement (Tableau 1.6) . Le régime de feux y est mo ins intense 
qu 'à l'ouest du pays et les préc ipitations y sont plus abondantes (Tableau 1.5) . 
Tableau 1.5 Tableau des moyennes des va riables environnementales pour chacun 
des g roupes de s ites obtenu s par un groupement hiérarchique 
Va r iable G roupe 1· Groupe 2 Groupe 3 Groupe 4 Groupe 5 Va lcur·-p 
sqFWl A B c C D 0 < 0,001 
5,30 ± 0,32 4,44 ±0,2 1 3,9 1 ± 0,34 3,73 ± 0, 17 3,44 ± 0,2 1 
PLUIE A A B BC c < 0,001 
(mm) 355,9 ± 32,8 359,2 ± 45 ,8 565 ,9 ± 22,3 585 ,2 ± 40 ,5 640,6 ± 40,2 
LA I A B B B B 0,008 
1,49 ± 0, 18 2,03 ± 0,22 2,08 ± 0,28 2,3 1 ± 0,42 2,3 1 ± 0,2 1 
lnCEC A A B A B 0,001 
2,73 ± 0,7 1 2,54 ± 1,28 -0,34 ± 1,25 2,63 ± 0,80 -0,34 ± 0,74 
DJ AD B AC BOE BE 0,815 
2448 ± 209 2 18 8 ± 128 2589 ± 160 23 02 ± 78 2 130 ± 57 
AMB A A A A A 0, 149 
0,53± 0,23 0,57 ± 0, 13 0,49 ± 0,12 0,62 ± 0, 17 0,69 ± 0,09 
HET A A A A A 0,304 
0,26 ± 0, 18 0,37 ± 0, 19 0,56 ± 0,29 0,34 ± 0, 15 0,46 ± 0, 18 
DRA rN A A A A A 0,72 1 
3, 17 ± 1,75 2,73 ± 1,01 1,80 ± 0,45 3,60 ± 0,55 2,33 ± 0,82 
Note: Des lettres identi ques indiquent l' absence de différence sta ti stique entre ces groupes. 
* Vo ir le Tableau 1.6 pour les sites inclus dans chac un des groupes. 
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Tableau 1.6 Tab leau des espèces les plus spéc ifi ques et fidè les aux groupes obtenus 
par un groupement hiérarchi que en fo nct ion des va riab les 
environnementa les, leur ind ice JNDVAL, leur spécificité au groupe de 
s ites (Akj), leur fidé lité au groupe (Bkj) et leur c lass ificat ion de 
to lérance aux fe ux selon Rowe ( 1983) 
G roupe de sites 








































Cornus sericea spp. sericea 
Vicia america na 
Taraxacum officinale 
Ga/ium boreale 
Co1y lus cornuta 
Lathyrus venosus 
Prunus virginiana 
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0,91 1 ,00 Endurer 
0,76 0,83 Endurer 
0,66 0,83 Endurer 
0,78 0,67 lnvader 
0,60 0,83 lnvader 
0,73 0,67 Endurer 
0,96 0,50 lnvader 
0,92 0,50 Jnvader 
0,55 0,83 Endurer 
0,66 0,67 lnvader 
0,88 0,50 Endurer 
0,86 0,50 lnvader 
0,91 0,73 Endurer 
0,57 1,00 Endurer 
0,63 0,91 Avoider 
0,6 1 0,9 1 Evader 
0,77 0,64 Endurer 
0,59 0,82 Avoider 
0,56 0,82 lnvader 
0,57 1,00 Endurer 
0,53 1,00 lnvader 
1,00 0,40 lnvader 
1,00 0,40 /nvader 
0,55 1,00 Endurer 
0,50 1,00 Endurer 
0,6 l 0,80 Endurer 
0,73 0,60 Evader 
1,00 0,40 Avoider 
1,00 0,40 
0,86 0,67 Avoider 
0,79 0,67 Avoider 
1,00 0,50 Avoider 
0,56 0,83 lnvader 
ote: Les ind ices Akj et B kj vont de 0 à l . L' ind ice !ND VAL est le rés ul tat de leur prod ui t. 
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1.4.2 Analyse descriptive des indices de diversité par ensemble régional 
Le calcu l des estimateurs CHAO et ACE de la richesse spéc ifique a permt s de 
constater qu ' il s avaient tendance tous deux à sous-estimer la richesse « rée ll e », du 
mo ins, lorsqu 'on les compare aux valeurs de richesse bonifi ée (F igure 1.4). Les 
richesses bonifi ées incluent les espèces trouvées dans les 20 quadrats d ' un mètre 
carré (la richesse partie ll e), auxq ue ll es ont été ajoutées les nouvelles espèces trouvées 
par deux observateurs dans l'ensemble de la parce lle de 400m2 en dix minutes . Ce 
























(en ordre croissant de richesse spécifique bonifiée) 
Richesse partie lle 
-Richesse bonifiée 
• Estimateur Chao 
Cl Estimateur ACE 
Graphiq ue de la richesse spéc ifique estimée à l' aide de deux 
estimateurs non paramétriques basés sur l'abondance des 
espèces et co mpara ison avec les valeurs de richesse spéc ifique 
partie ll e et de richesse spécifique bon ifiée 
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Les moyennes de richesses spéc ifiques bonifiées ne sont pas di ffé rentes, peu importe 
l'ensemble régio nal considéré. Contra irement à notre hypothèse de dépatt, les 
richesses spécifi ques des s ites sont donc s imila ires d ' une rég ion à l' autre, sa ns 
différence entre les peupl ements de l' oues t et de l'est, ni à plus petite éche lle entre les 
prov inces. Il en est de même po ur les va leurs de diversité bêta intras ite tota le ou 
B Dtota le (F igure 1.5). La grande di spers ion des données de richesse spéc ifi que et de 
BDtota le à travers le pays la isse supposer que des facteurs pourra ient in tervenir plus 
localement dans l' association des espèces en limitant ou en favo ri sant une plus 
grande ri chesse spéc ifique et/ou une plus grande hétérogéné ité intras ite à l'échelle de 
la parce lle. Il est auss i in téressant de noter que ces indi ces ont des étendues simil a ires 
à l' in té rieur des deux grandes rég ions. D e fa it, la région de l' est du Canada et ce ll e de 
l' ouest sembl ent couvrir chacune l' ensembl e des poss ibilités de di vers ités 
compos iti onnelle et struc ture ll e des peupl ements, tout comme la prov ince de 
l' Ontario à e lle seule. Ce la la isse supposer que les di verses régions (o uest, centre et 
est du pays) conti ennent 1 ' éventa i 1 des conditi ons potenti e ll ement structurantes des 
communautés végéta les de so us-bo is dans les peuplements de peupliers fa ux-trembl es 
en forêt boréa le au Canada (F igure 1.6). 
En moyenne, les espèces se di stribuent jusqu ' à 25 % plus équitablement dans les s ites 
de l' ouest du pays que dans ceux de l' es t, sui vant le sens de l' hypothèse de départ. 
Ce la peut se vérifier pour l' ensemble REG2 (va leur-p = 0,02 1) et po ur l' ensembl e 
REG I (va leur-p = O,OI 4) lorsque l'on fa it une compara ison de moyennes par paire 
avec correcti on Bonfe rroni pour tests mul t iples. Les moyennes d ' équitabilité ne so nt 
toutefo is pas s ignificativement diffé rentes lorsqu ' on les considère à p lus pet ite 
échelle, c ' est-à-dire par prov ince (F igure 1.5) . 
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Figure 1.5 Diagrammes à bandes des moyennes des trois indices de diversité 
pour l 'ensemble des sites au Canada (TOUS) et par ensemble 
régional (marge d 'erreur de 95 %). Les astérisques dans le 2e 
diagramme indiquent des valeurs significativement différentes 
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Figut·e 1.6 Boîtes à moustaches représentant la dispersion des trois 
indices de d iversité pour l' ensemble du pays, pour l' Est et 
l' Ouest du Canada, et pour la province de 1 ' Ontario. Les 
effectifs des échantillons sont en gris au-dessus des 
boîtes. E = étendu e des données. 
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1.4.3 Sélection de modèles hiérarchique - Richesse .spécifique bonifiée 
Les valeu rs prédites par le modèle globa l loca l et les va leurs observées sont corré lées 
de façon linéa ire avec un rhode Spearman de 0,53 (F igure 1.7). Le modèle incluant 
les variables ln CEC et HET est 34 fo is plus parcimonieux que le modèle nul et 5,5 
fois plus parcimonieux que le modèle g lobal incluant les quatre paramètres. Quatre 
modè les parmi les se ize proposés sembl ent équival ents(~ AICc < 3). Le calcul de la 
moyenne pond érée des coefficients des variables et de leurs interva lles de confiance à 
95% nous co nfirme toutefois que seules les va ri ab les loca les lnCEC et HET ont un 
effet pos iti f sur la richesse spéc ifique. Ces variables ont donc été inc luses dans 
l'analyse rég ionale (Tableau 1.7.A). 
Les valeurs prédites par le modèle g lobal régiona l et les va leurs observées sont 
corré lées de façon linéa ire avec un rhode Spearman de 0,60 (F igure 1.7). Le modè le 
incluant les va riables loca les et OJ est 4,5 fois plus parcimonieux que le modèle 
n' incluant que les va riab les locales. Trois modèles semblent équiva lent 
( A ICc < 3), mais le ca lcul de la moyenne pondérée des coefficients des var iab les et 
de leurs inte rva ll es de confiance à 95% nous confirme que seul es les va ri ab les 
lnCEC, HET et OJ ont un effet pos itif sur la richesse spécifique. A ins i, 39 % de la 
variat ion de la richesse spéc ifique exp liquée par le modè le est attribuab le au 
logarithme nature l de la capacité d ' échange cationique, 27% au total annue l moyen 
de degrés-jours et 4% à l'indice relatif d ' hétérogénéité loca le (Tab leau 1.7.B). 
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Figure 1.7 Diagrammes des va leurs observées en fonct ion des va leurs 
prédites pour les modèles globaux locaux et régionaux (ces 
derniers incluent les variab les loca les sé lectionnées s' i 1 y a 1 ieu ), 
rho de Spearman p et R2 ajusté de la régress ion multiple, pour 
les tro is paramètres de diversité 
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Tableau 1. 7 Résultats de la sélection de modèles hiérarchique et des inférences 
multimodèles pour les analyses locale et régionale de la richesse 
spécifique bonifiée. Les paramètres sont en caractères gras et en 
italiques lorsque leur intervalle de confiance à 95 % n' inclut pas zéro. 
Les variables retenues dans le modèle final sont en rouge. 
A- FACTEURS LOCAUX INFLUENÇANT LA RICHESSE SPÉCIFIQUE 
Log-
Modèle Variables incluses Iikelihood K AI Cc t. AICc W; 
Mod 7 lnCEC + HET -105 ,68 4 220,79 0,00 0,33 
Mod 2 lnCEC + HET + DRAIN -104,82 5 22 1,86 1,07 0,20 
Mod 4 lnCEC + HET + LAI -105,42 5 223 ,06 2,27 0, Il 
Mod 12 lnCEC -108,26 3 223,35 2,56 0,09 
Erreur Borne Borne o;o 
Estimé standard inférieure supérieure de la 
Variable ~ondéré inconditionnelle I.C. 95% l.C. 95% variance 
lnCEC 3,750 1,411 0,984 6,516 57,3 
HET 2,728 1,232 0,313 5,143 5,9 
DRAIN 2,040 1,554 - 1,006 5,086 
LAI 0,870 1,250 -1 ,58 1 3,32 1 
B- FACTEURS LOCAUX ET RÉGIONAUX INFLUENÇANT LA RICHESSE SPÉCIFIQUE 
Log-
Modèle Variables incluses likelihood K AI Cc t. AI Cc W; 
Mod 6 lnCEC + HET + DJ -102,775 5 2 17,772 0,000 0,5 19 
Mod 4 lnCEC + HET + DJ + sqFWI -102,506 6 220,312 2,540 0, 146 
Mod 2 lnCEC + HET + DJ + AMB -102,705 6 220,642 2,869 0, 124 
Erreur Borne Borne % 
Estimé standard inférieure supérieure de la 
Variable ~ondéré inconditionnelle I.C. 95% l.C. 95% variance 
lnCEC 4,212 1,206 1,847 6,576 38,7 
HET 2,398 1,167 0,111 4,686 4,0 
DJ 2,528 1,080 0,410 4,645 26,5 
sqFWI -0,6 11 1,524 -3 ,598 2,376 
AMB 0,3 10 1,142 -1 ,928 2,549 
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1. 4. 4 Sélection de modèles hiérarchique- Diversité bêta intrasite totale 
Les valeurs prédites par le modèle globa l local et les valeurs observées sont corrélées 
de façon linéa ire avec un rho de Spearman de 0,55 (Figure 1.7). Le modèle incluant 
les variab les lnCEC, HET et LAI semble particulièrement équivalent au modèle 
suivant composé des variables HET et LAI. Ces deux modèles sont environ deux fois 
plus parcimonieux que le troisième modèle en li ste qui inclut les variab les lnCEC et 
LAI. Le ca lcul de la moyenne pondérée des coeffic ients des variables et de leurs 
intervalles de confiance à 95% nous confi rme que le modèle contenant les variables 
HET et LAI est le meilleur modèle, la variab le LA[ ayant un effet négatif et la 
variable HET un effet positif sur la diversité bêta intrasite totale. Ces va riables ont 
donc été incluses dans l' analyse régionale (Tableau l.8 .A). 
Les valeurs prédites par le modèle global régional et les va leurs observées sont 
corrélées de façon linéa ire avec un rho de Spearman de 0,59 (Figure 1.7). Les deux 
premiers modèles sélectionnés sont équivalents, l'un ne contenant que les variables 
locales (HET et LAl) et l' autre les variables locales et AMB. Ces deux modèles sont 
env iron 2,2 fois plus parcimonieux que le modèle incluant à la fo is les variables 
loca les et les variables AMB et DJ . Le ca lcul de la moyenne pondérée des 
coefficients des variab les et de leurs interva ll es de confiance à 95% nous confirme 
que seu les les variables locales HET et LAI ont un effet sur la diversité bêta intras ite 
totale, l' augmentation de LAI la fa isant diminuer et ce lle de HET la faisant 
augmenter. Ainsi, 34% de la variation de la diversité bêta intrasite totale exp liquée 
par le modèle est attribuable à l' indice relatif d ' hétérogénéité loca le et 34% à l'i ndice 
de surface foliaire moyen (Tableau 1.8 .8). 
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Tableau 1.8 Résultats de la sélection de modèles hiérarchique et des inférences 
multimodèles pour les analyses locale et régionale de la diversité bêta 
intrasite totale. Les paramètres sont en caractères gras et en italiques 
lorsque leur intervalle de confiance à 95% n' inclut pas zéro. Les 
variables retenues dans le modèle final sont en rouge. 
A- FACTEURS LOCAUX INFLUENÇANT LA DIVERSITÉ BÊTA 
Log-
Modèle Variables incluses likel ihood K Al Cc tJ.AICc W; 
Mod 4 lnCEC + HET + LAI 38, 146 5 -64,070 0,000 0,279 
Mod Il HET + LAI 36,666 4 -63 ,903 0,167 0,257 
Mod 7 lnCEC + HET 35,943 4 -62,458 1,6 12 0, 125 
Mod 5 HET + LAI + DRA! 36,969 5 -6 1,716 2,354 0,086 
Mod 1 lnCEC + HET + LAI + DRAIN 38, 152 6 -61 ,073 2,997 0,062 
Erreur Borne Borne •;. 
Estimé sta ndard inférieure supérieure de la 
Variable EOndéré inconditionnelle I.C. 95% l.C. 95% variance 
HET 0,043 0,017 0,011 0,076 33,7 
LAI -0,034 0,016 -0,066 -0,003 34,2 
lnCEC 0,029 0,01 8 -0,006 0,065 
DRAIN 0,006 0,020 -0,033 0,044 
B- FACTEURS LOCAUX ET RÉGIONAUX INFLUENÇANT LA DIVERSITÉ BÊTA 
Log-
Modèle Variables incluses likelihood K Al Cc tJ.AICc W; 
Mod 5 HET + LAI + AMB 38, 103 5 -63,983 0,000 0,290 
Mod 8 HET + LAI 36,666 4 -63,903 0,080 0,279 
Mod 2 HET + LAI + AMB + DJ 38,797 6 -62,363 1,620 0, 129 
Mod 6 HET + LAI + DJ 37, 186 5 -62, 150 1,833 0, 11 6 
Mod 7 HET + LAI + PLUIE 36,668 5 -61 ' 114 2,869 0,069 
Mod 3 HET + LAI + AMB + PLUIE 38, 108 6 -60,986 2,998 0,065 
Erreur Borne Borne % 
Estimé standard inférieure supérieure dela 
Variable EOndéré inconditionnelle I.C. 95 % I.C. 95 % variance 
HE T 0,035 0,016 0,003 0,066 33,7 
LAI -0,041 0,01 7 -0,074 -0,008 34,2 
PLUI E 0,026 0,016 -0,005 0,057 
DJ 0,016 0,015 -0,0 14 0,046 
AMB 0,001 0,0 18 -0,035 0,036 
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1.4.5 Sélection de modèles hiérarchique - Équitabilité des espèces 
Les valeurs prédites par le modèle global local et les va leurs observées ne semblent 
pas co rré lées de faço n linéa ire avec un rho de Spearman re lativement faibl e de 0,3 1 
(F igure 1.7). De fa it, le modèle nul a le plus grand po ids d ' Akaike et il es t 1,5 fois 
plus parcim oni eux que ce lui incluant seulement la vari able ln CEC. Huit modèles 
assembl ant de di verses manières les vari ables locales sembl ent lui être équivalents 
(t. AICc < 3). Le calcul de la moyenne pondérée des coeffi c ients des variabl es et de 
leurs interva lles de confiance à 95 % nous confirme qu ' aucune vari able loca le n ' a un 
effet sur l' équitabilité des espèces. li n' y a donc aucune variabl e locale incluse dans 
l ' ana lyse rég ionale (Tableau 1.9.A). 
Les va leurs prédites par le modèle g lobal régiona l et les valeurs observées so nt 
corré lées de faço n linéa ire avec un rho de Spearman de 0,73 (F igure 1.7). Le modèle 
g loba l incluant les tro is va ri ables rég ionales est 6,6 fois plus parcimonieux que le 
modè le excluant la va ri able AMB . Ce modè le lui est peut-être équivalent, bi en qu ' il 
a it un de lta AICc près de quatre. Le calcul de la moyenne pondérée des coeffici ents 
des va riables et de leurs inte rva lles de co nfiance à 95% nous confirme que la variable 
PLUIE a un effet négati f et les vari abl es DJ et A MB ont un effet pos iti f sur 
l' équitabilité des espèces. Ainsi, 39 % de la variation de l' équitabilité des espèces 
expliquée par le modèle es t attribuable au tota l annuel moyen de précipitatio ns sous 
fo rm e de pluie, 2 1 % au tota l annue l moyen de degrés-jours et 9% à l' ambi ance 
fores ti ère (Tableau 1.9. B) . 
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Tableau 1.9 Résu ltats de la sélection de modèles hiérarchique et des inférences 
multimodèles pour les analyses locale et régionale de l'équitabi lité 
des espèces. Les paramètres sont en caractères gras et en italiques 
lorsque leur intervalle de confiance à 95% n'inclut pas zéro. Les 
variables retenues dans le modèle final sont en rouge. 
A - FACTEURS LOCAUX INFLUENÇANT L'ÉQUITABILITÉ 
Log-
Variables incl uses likelihood K AI Cc ô AICc W; 
Mod 16 MODÈLE NUL 53 ,9 15 2 -103 ,429 0,000 0, 197 
Mod 12 lnCEC 54,748 3 -102,668 0,761 0, 135 
Mod 7 lnCEC+ HET 55,848 4 -102,267 1, 163 0,110 
Mod 15 LAI 54,446 3 -102,065 1,364 0,100 
Mod 14 HET 54,250 3 -101 ,672 1,757 0,082 
Mod 13 DRA IN 54, 127 3 -101 ,426 2,003 0,072 
Mod Il HET + LA I 55,094 4 -100,759 2,670 0,052 
Mod 8 lnCEC+ LAI 54,937 4 -100,445 2,985 0,044 
Erreur Borne Borne o;o 
Estimé standard inférieure supérieure de la 
Variable (!Ondéré inconditionnelle I.C. 95% I.C. 95% variance 
lnCEC 0,012 0,010 -0,006 0,031 
HET 0,011 0,009 -0,007 0,029 
LAI -0,008 0,009 -0,026 0,010 
DRAIN 0,004 0,010 -0,016 0,024 
B- FACTEURS LOCAUX ET RÉGIONAUX INFLUENÇANT L'ÉQUITABILITÉ 
Log-
Modèle Variables incluses likelihood K AI Cc ô AICc W; 
Mod 1 PLU IE+ DJ + AMB 63 ,660 5 -115 ,099 0,000 0,769 
Mod 4 PLUI E + DJ 60,369 4 -Ill ,309 3,790 0, 116 
Erreur Borne Borne o;o 
Estimé standard inférieure supérieure de la 
Variab le (!Ondéré inconditionnelle I.C. 95% l.C. 95% variance 
PLUIE -0,025 0,007 -0,038 -0,011 38,6 
DJ 0,018 0,007 0,005 0,031 20,6 
AMB 0,017 0,007 0,003 0,030 8,9 
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1.5 Discussion 
1.5.1 Composition végétale 
Les sites se di stribuent se lon les prémisses attendues: les sites situés plus près 
géographiquement les uns des autres partagent une compos ition végéta le plus 
s imilaire et autocorrélée spati alement. La végétati on va ri e graduellement le long du 
premier axe de l' ordination et donc, le long du gradi ent longitudinal. Les sites de 
l'ouest partagent une communauté plus s imilaire entre eux qu 'avec les s ites de l'est et 
inversement. Ainsi, on peut vo ir sur l' ordination les s ites des prov inces de l' Ouest 
canadien (Co lombie-Britannique, Alberta, Saskatchewan et Mani to ba) se pos itionner 
dans les cadrans de gauche, a lors que les sites de 1 ' Ontario et du Québec se situent 
dans les cadrans de droite. L 'ordination laisse donc paraître deux bass ins régionaux 
d 'espèces potenti ell es qui se croisent plus ou moins au centre du pays, à la frontière 
du Manitoba et de l'Ontari o. 
Dans ce contexte, les diverses variables de 1 ' environnement pourra ient jouer le rôle 
de filt res, conj ointement aux processus historiques, en agissant sur la structu ra tion 
des assemblages locaux par la sé lection ou l'élimination des espèces à partir du 
réservo ir rég ional (Keddy, 1992). 11 est cependant peu a isé de mettre en relief des 
patrons de di stribu tion d ' assemblages d ' espèces liés à des fac teurs éco log iques 
lorsque les données sont réco ltées sur un très long gradient géographique, te l un 
continent. Dans cette s ituati on, la structure détectée es t so uvent attribuable à 
l' autoco rrélation spati ale des espèces engendrée principalement par les processus 
hi storiques de mi grati on, de spéc iati on et d 'extincti on, comme l' ava it auss i soulevé 
Qian et al. (1 998) dans une étude similaire réa li sée dans des peuplements d ' épinettes 
noires et d ' épinettes blanches. En d'autres mots, deux sites très éloignés pourra ient 
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présenter des conditions physiques similaires, mai s des compos iti ons fl o ri stiques 
compl ètement di fférentes; a lo rs que deux s ites rapprochés à l'environnement 
phys ique diffé rent pourra ient tout de même partager un certa in nombre d 'espèces. 
Depui s le plus récent max imum g lac ia ire, les écosystèmes de l'A mérique du No rd se 
so nt déve loppés en foncti on du moment de la déglac iati on et de leur pos iti on 
latitudinale (Ritchie, 1987; D yke, 2004) . Cependant, chacune des espèces de plantes a 
réagi indi viduellement à ces changements c limatiques (Ritchie, 1987; Prentice, 1992; 
Jackson et al., 1997), produi sant une variété d 'assoc iati ons végéta les di versifi ées dans 
l'espace et évo luant rapidement à travers le temps, part iculi èrement dans les 500 
derni ères années de l' Ho locène (O verpeck et al. , 1992; Williams et al., 2004; Brandt, 
2013) . Cette hétérogéné ité spati a le et tempore ll e, engendrée par la dis tribution 
hi storique propre à chaque espèce, tend donc à bro uill er l' effet des caractéri stiques de 
l' environnement sur la compos ition taxonomique de la végétati on à une au ss i large 
échell e (DeFries et al., 1999; Colinvaux et al. , 2000; Williams et al., 2004) . 
Ma lgré ce la, il es t poss ibl e d 'observer les s ites se répartir dans une combina iso n de 
gradi ents éco logiques et spatiaux dans l'o rdination. Dans l' étude de Q ian et al. 
(1998), le deuxième axe de leur analyse des correspondances se diffé rencie 
essenti e ll ement entre les peupl ements d 'épinettes no ires et ceux d 'épinettes blanches 
et donc, aux process us éco logiques particuli ers qui leur so nt assoc iés. Pui sque notre 
étude s'est déroulée uniquement dans des peupl ements de peuplie rs faux-trembles 
s imila ires, il es t a lors poss ible de mettre en re li ef d ' autres fac teurs ag issant sur la 
compos iti on végéta le qu e ce lui , très important, de l' effet de l'étage dominant. M ême 
en ga rdant cette va riable stable, la végétatio n des so us-bois de peuplements de 
peupliers est reconnue po ur varier considérablement d ' un endro it à l' autre, 
notamment parce qu ' il s peuvent dominer la ca nopée et suppotter une communauté de 
pl antes dans une vaste gamme de conditions phys iques (Muegg ler et Ca mpbell , 
1982) . 
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A insi, les s ites de l' A lberta, de la Saskatchewan et du Manito ba situés plus au sud, à 
la frontière de l'éco région des forêts-parcs à trembles canadi ennes (Aspen parkland) , 
partagent des compos itions fl ori stiques s imila ires, corré lées à 1 'a ridité parti cu 1 ière de 
cette région qui se traduit par mo ins de préc ipitations annue ll es so us forme de plui e, 
plus de degrés-j ours en moyenne annue llement et un ri sque max imal moyen 
d ' occurrence de feux plus é levé. De plus, l' indice de surface fo li a ire y est mo ins 
é levé que pa rtout au pays. Cela se traduit par une température et une di sponibilité de 
la lumière plus é levées au niveau du so us-bo is. Les espèces qu ' on y retrouve sont 
d ' a illeurs bien caractéri stiques de cette rég ion écotone qui sépare les fo rêts boréa les 
des pra iries ca nadiennes et dans laque ll e les peuplements de peupli ers fa ux-trembles 
dominent dans un paysage faço nn é pa r un régime de fe ux nature llement é levé (Moss, 
1932; Mueggle r, 1985). 
L ' ana lyse des espèces présentes plus spécifiquement dans ces s ites révè le 
effectivement un ensemble de plantes adaptées à ces conditi ons. Il est d ' abord 
composé d 'espèces pionni ères, non to lérantes à l' ombre, qui ont une importante 
producti on de semences et une bonne capac ité de di spers ion leur permettant de 
reco loni ser rapidement un espace perturbé et ouvert. Ce sont les espèces invas ives 
(invaders) se lon la class ification de Rowe ( 1983) , te lles que GaLium boreaLe, 
Taraxacum officinale, Prunus virginiana et Sanicula marilandica. L ' autre mo iti é de 
l' ensemble est ensuite constitué d ' espèces« phénix », capables de repousser après le 
passage d ' un feu à partir de rac ines, de souches, de rhizomes ou d ' autres orga nes 
so ute rra ins. Ce so nt les espèces to lérantes ou rés istantes (endurers) , te ll es que 
Symphoricarpos albus, Cornus sericea ssp . sericea, Corylus cornuta et Lonicera 
dio ica. 
Symphoricarpos albus est une espèce qui est patt iculièrement spécifique à cette 
région. Un peu plus de 90 % de son abondance se situe dans cette assoc iation de s ites 
et e ll e es t présente dans toutes les peupl e ra ies de ce groupe . Il s ' ag it d ' un petit arbuste 
61 
très tolérant aux feux de forêt, même à ceux dont 1' intensité est élevée, grâce à des 
rhizomes rés istants bien enfoncés dans le sol minéral qui lui permettent d 'être parmi 
les premières espèces à recoloniser un site après feu (Mill er, 1977; Haeuss ler et al. , 
1990). Il peut survivre même lorsque les ressources nutritives sont rares et c 'est 
probablement pourquoi il est souvent retrouvé sur les so ls rocaill eux ou à texture 
gross ière de l'Alberta (Watson et al., 1980). li peut auss i être considéré comme une 
espèce indicatrice des sites ouverts (Youngblood et al., 2006) . 
Ensuite, parmi les plantes mises en re lief par leur indice INDVAL, on retrouve auss i 
trois espèces fi xatrices d' azote : Vicia americana, Lathyrus venosus et Shepherdia 
canadensis. Ces espèces ont tendance à co loni ser des sites ouverts de début de 
success ion. À mesure que la di sponibilité de l' ammonium ou des nitrates augmente 
dans le sol et que la di sponibilité de la lumière diminue, l'occurrence de ce type 
d'espèces tend à diminuer (Pate, 1983). Shepherdia canadensis, par exemple, est un 
petit arbuste tolérant aux feux de forêt (McLean, 1968) et très rés istant aux so ls 
pauvres en nutriments, à tel point qu ' il peut aisément dominer les peuplements 
ouverts les plus xérophytiques en Alberta (Viereck et Littl e, 1972; La Roi et Hnatiuk, 
1980). Quant à Lathyrus venosus, il s'ag it d' une espèce typique des prairies et elle se 
retrouve plus abondamment sur les sites récemment brûlés (White et Madany, 1978) . 
Tous ces éléments mettent en re lief un co rtège fl oristique adapté à un régime de feux 
plus intense et à des conditions climatiques plus arides, où les peuplements pionniers 
dominent le paysage non loin des prairi es. Ce groupe d'espèces co rrespond à la 
compos ition végétale typique des sous-bois de peuplements de peupliers de la région 
des forêts-parcs à trembles canadiennes (Tableau 1 .1 0) . 
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Tableau 1.10 Tab leau des espèces végéta les vasculaires communément retrouvées 
dans le sous-boi s des peup lements de peupliers faux-trembles des 
forêts-parcs à trembl es canad iennes, se lon Moss (1932) 
Plantes graminées Plantes herbacées 
Bromus ci/ialus Aralia nudicaulis 
Calamagrostis canadensis Chamerion angustifolium ssp. anguslifoliwn 
Elymus trachycau/us ssp. subsecundus Cornus canadensis 















ote : Les noms d ' espèces ont été co rrigés selon les nouvelles class ifications taxonomiques en 
vigueu r, selon la base de données ITI S (fntegrated Taxonomie Information System), novembre 20 15 . 
Les sites plus au nord des provinces de 1 ouest sont regro upés ensemble dans le 
cad ran infé ri eur gauche de l'ordination. La compos iti on de ces s ites semble 
principa lement corré lée à la latitude dans l'ordinati on. Les espèces présentes 
correspo ndent aussi aux plantes communément retrouvées dans les peuplements de 
peupliers des forêts-parcs à trembles canadiennes (Tab leau 1. 1 0), notamment 
Mertensia panicu/ata, Rosa acicularis, et Virbunum edule. E lles continuent en 
que lque sorte la li ste amorcée par l' ensemble précédent, rappe lant ic i la co nvergence 
de la composition végéta le dans ces peuplements de l' Ouest ca nad ien ou en d 'autres 
mots, l' ex istence d ' un réservo ir régio nal d 'espèces. Cependant, leur di stribution plus 
abondante et plus spéc ifique aux sites plus au nord rappe ll e auss i l' importance des 
conditions climatiques et du régime de feu comm e facteurs (fi ltres) influençant 
potentie llement l' établi ssement des espèces dans un habitat donné. 
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Par exemple, Rosa acicularis est une espèce arbust ive retrouvée dans l'ensemble des 
provinces du Canada. E ll e peut facilement repousser après un feu de forêt grâce à ses 
rhizomes bien enfoncés dans le so l minéral. Sa régénérat ion vari e toutefois en 
fo nction de la rég ion et même en fonction du site (Rowe, 1983). On la retrouve a in si 
plus fréquemment et plus abondamment dans les s ites plus humides de l' Ouest 
canadien que dans les rég ions plus ar ides . E lle peut auss i dominer la régénérat ion des 
s ites soum is à un cyc le de feu très co urt dans le nord de la Co lombie-Britannique et 
en A laska (Parm inter, 1983; Hamilton, 1988). À l' inverse, e lle se retrouve plus 
sporad iquement et de façon moins abondante dans les sites du nord-est de 1 ' A mérique 
du Nord, où e ll e ne sembl e pas être auss i tolérante aux feux (Wright, 1972). 
Viburnum edule est auss i une espèce retrouvée dans l' ensemble du pays et qui se 
régénère rapidement après un feu. Comme Rosa acicularis, sa distribution dépend 
toutefois des conditions plus spéc ifiques de l' habitat. Sa di stribution méridionale est 
limitée par les températures moyennes trop é levées et les conditions plus xériques. 
Parallèlement, sa présence plus au no rd témoigne de sa grande rés istance au fro id et 
de sa capac ité à pousser à des températures plus basses (Haeuss ler et Coates, 1986). 
Ces facteurs pourraient exp liquer sa présence plus marquée dans le nord des 
prov inces de l'ouest. Cet arbu ste a une di stribution plus limitée à l' est du pays, o ù les 
peuplements sont g lobalement plus v ieux et plus fermés, probablement à cause de sa 
tolérance modérée à l'ombre et du fait qu ' il n 'y ait pas suffisamment de feux pour 
stimuler la germination des gra ines emmagas inées dan s le so l (Rowe, 1983; Coates et 
Haeussler, 1986). 
Les s ites de l' Ontario et de l'ouest du Québec semblent avo ir des compositions 
sembl ab les qui sont peut-être en partie liées à un indice de surface foliaire plus é levé 
qu ' à l'ouest. Les espèces typiques se lon leur indice !ND VAL ont pour la plupati une 
di stributi on limitée à ces deux provinces, résultant probablement de leur di stribution 
hi storique, mais aussi de leur adaptation à un régime de perturbations et à des 
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conditi ons pluviométriques intermédi aires. Parmi ces espèces se retrouvent quelques 
espèces typiques des parterres plus fra is des fo rêts âgées au couvert foresti er plus 
dense, te lles qu e Clintonia borealis, Lycopodium obscurum et Goodyera repens 
(Rowe, 1956). Diervilla lonicera est une espèce capable de pousser après un feu et on 
la retrouve normalement à tous les stades de success ion (Ahl gren, 1974). Cependant, 
Bartemucci et al. (2006) ont noté une réponse négati ve de l'espèce à une 
augmentati on de la transmiss ion lumineuse dans les peuplements de peupli ers. Ce la 
pourra it expliquer en parti e qu ' ell e so it plus spéc ifiquement abondante dans l' est où 
les peuplements sont généralement plus fe rm és. 
F ina lement, les sites de l' est du Québec se regroupent ensemble et sont li és par un 
cortège flo ri stique poss iblement assoc ié aux préc ipitations plus abondantes, à un 
cycle de fe u plus long et à un couvert fo res tier généralement plus important. Les 
plantes présentes sont principalement des espèces intolérantes aux feux, elles 
s' insta llent a insi plus tard dans la success ion et prospèrent lorsque le cycle de feux est 
long. Il s'ag it des espèces avoiders se lon la class ification de Rowe ( 1983), te ll es que 
Gymnocarpium dryopteris, Sorbus americana et Tan1s canadensis, dont la 
di stributi on se limite aux provinces de l' Ontar io et du Québec dans cette étud e. 
Gymnocarpium d1yopteris est une fo ugère qui habite les sites més iques à humides 
dans les peupl ements de mi ou de fin de success ion dans lesquels les fe ux de fo rêt 
sont ra res (Enge lmark, 1987; Kudi sh, 1992). Bien qu ' e ll e puisse se régénérer après un 
feu grâce à ses rhizomes et ses spores emmagas inées dans le so l (Mueggle r, 1965), 
e lle n 'apparaît qu ' après quelques années, lorsque la success ion est plus ava ncée et le 
couvert forestier plus dense (Cormack, 1953; Mueggler, 1965), tout comme Taxus 
canadensis qui peut persister so us la canopée même lorsque la plupart des autres 
espèces de so us-bois ont di sparu dans les vi eux peuplements (De Grandpré et al., 
1993). Les feux de forêt ont un effet négati f reconnu sur 1 ' établissement du Taxus 
canadensis, comme toute perturbati on qui parti c ipe à réduire le couvert fo resti er, les 
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écla irc ies ayant pour conséquence de réduire l' avantage compétiti f de cette espèce 
très to lérante à 1 'ombre (Risenhoover et M aass, 1987; De Grand pré et Bergeron, 
1997). Sorbus americana ne fa it pas exception dans ce groupe d ' espèces into lérantes 
aux feux. Cet arbuste n' est d 'a i li eurs pas adapté pour surv ivre après un feu et i 1 
n ' apparaît pas dans les sites qui brOient à des intervalles fréquents (Sprugel, 1976). 
Fina lement, l' a rbuste Acer spicatum es t une espèce tnvas tve, mats to lérante à 
l'ombre, qui peut persister longtemps dans les sous-bo is de la forêt boréa le de l'est du 
pays par sa reprodu ction végétati ve. Profitant de la lumière di sponible dans les 
peupl ements de peupli ers, e ll e peut croître rapidement et créer une importante 
atténuation de la transmi ss ion lumineuse qui peut inhiber la cro issance des conifères 
et a ins i, changer la dynamique de success ion de ces communautés (Mess ie r et al., 
1998; Lieffers et al., 1999; Hart et Chen, 2006). 
A ins i, malg ré la di fficulté de mettre en re lief l' importance des conditi ons 
environnemental es dans la compos ition fl ori stique d ' un territo ire auss i vaste, 
l'analyse plus déta ill ée des plantes vasculaires dominantes des associations de sites 
nous révèle des ensembles d 'espèces adaptées aux conditions c limatiques et aux 
régimes de perturbat ions des régions auxque ll es e ll es appa rtiennent. Parce que la 
présence d ' une espèce n'es t pas indépendante de sa présence dans un s ite adj acent, 
l' autoco rré lation engendrée par la di stribution hi storique des espèces j oue un rô le 
prépondérant dans 1 ' établisse ment d ' un bass in régional d ' espèces, qui peut ensuite 
être vra isemblabl ement « filtré» par les variables environnementa les po ur former des 
communautés loca les adaptées à leur habitat particulier. 
Lorsqu 'on prend en compte la corré lation spatia le, la va ri ati on de la végétation 
expliquée par l' unique fraction de l'env ironnement phys ique est généra lement mince, 
d ' autant plus qu ' un même environnement phys ique peut être influencé par une variété 
de processus (McCune et A llen, 1985 ; Grondin et al., 20 14). N éanmoins, les 
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conditions environ nementales et les écosystèmes forest iers sont intimement et 
dynamiquement liés et forment ensem ble un paysage hétérogène constitué d ' une 
mosaïque d ' habitats interconnectés créée par l' interaction de plusieurs facteurs 
physiques, bio logiq ues et hi storiques (Whittaker et Levi n, 1977; Carleto n et 
Maycock, 1978; Woodward, 1987; Brandt, 20 13; Grondin et al., 20 14). Le climat 
influence la structure et le fonctionnement des écosystèmes boréaux directement par 
le bi ais de la température et des précipitations, mai s auss i indirectement par son 
influence sur les perturbations nature lles telles que les feux de forêt (Woodward, 
1987; Shugart et al., 2000; Soj a et al., 2006). Pour la végétation de so us-bo is 
spécifiquement, la composition végéta le semble fondamentalement li ée à ces facteurs 
rég ionaux, mais plus encore à leur interact ion complexe avec les variab les du so l, la 
disponibilité de la lumière et les caracté ri stiques physiques loca les (Pa ré et al., 1993 ; 
Messier et al. , 1998; Lé garé et al., 200 1; Qian et al. , 2003). Explorer la diversité 
structurelle et compositionnelle des communautés végétales devient alors un moyen 
suppl émenta ire pour déterminer les processus ou les facte urs ayant une influence sur 
la distribution de la var iation de la végétat ion. 
1.5.2 Richesse spécifique 
Le ca lcul des estimateurs non paramétriques de la richesse spécifiq ue pour chacun 
des sites a permis de co nstater qu ' ils sous-esti maient la richesse spéc ifique par 
rapport à la richesse bonifiée. La richesse bonifiée a été étab lie en add itionnant les 
espèces retrouvées dans les 20 quadrats du s ite aux nouvelles espèces trouvées dans 
l' ensemble de la parcelle lors d ' un échantill onnage suppl émentai re de dix minutes . 
Effectivement, la plupart des estimateurs sous-estiment de manière presque 
systématiq ue la vraie di versité lorsque ce lle-ci peut être ca lculée de faço n exhausti ve 
(O ' Hara, 2005). C'est pourquoi il est plus juste de les considérer comme des 
----------------
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estim ateurs de la divers ité minimum (Chao, 1984; Gotelli et Co lwe ll , 201 0). La 
richesse bonifiée a donc été util isée pour les analyses subséquentes, pui squ 'e lle 
sembl ait apporter une informati on plus près de la réa lité. 
Les moyennes de ri chesses spéc ifiques bonifiées ne sont pas di f férentes, peu importe 
l'ensemble régiona l cons idéré. Contra irement à notre hypothèse de départ, les 
richesses spécifiques moyennes sont donc simil a ires d ' une région à l'autre, sans 
di ffé rence entre les peupl ements de l' ouest et de l' est, ni à plus petite éche ll e entre les 
prov inces, ni même entre les assoc iations de s ites ayant des compos iti ons fl ori st iques 
et des va ri abl es env ironnementa les s imil ai res (résultats non présentés) . A ins i, bi en 
que la compos it ion change d 'est en ouest, la ri chesse moyenn e ne semble pas affectée 
par les di ffé rences régiona les de préc ipitati ons et de régimes de fe ux. Le nombre 
moyen de ni ches potenti e ll es dans les peuplera ies sembl e donc simila ire e ntre les 
di ffé rentes rég ions, bi en qu ' e lles so ient occupées par des espèces di ffé rentes se lon le 
réservoir rég ional en j eu et les filtres envi ronnementaux appliqués. 
Cependant, la di spersion des données à l' intéri eur de chacune des rég ions la isse 
supposer que des facteurs locaux pui ssent intervenir dans l'assoc iation des espèces, 
en limi tant ou en favo ri sant une plus grande richesse à l'éche lle de la parce lle, ce que 
confirme la sélection de modè les. Le meilleur modèle expliquant la ri chesse 
spéc ifi que du so us-bo is des peuplera ies in c lut les va ri ab les loca les de la capac ité 
d ' échanges ca ti oniques et de l' hétérogénéité phys ique intras ite, a insi que la va ri abl e 
régionale, no n co rré lée a u gradient longitudina l, du tota l annuel moyen de degrés-
jours, toutes tro is ayant un effet pos itif sur la ri chesse. 
C'est la capacité d 'échanges cati o niques, représentant la disponibilité potentie lle des 
nutriments sous forme de cati ons dans le so l, qui a le plus d ' influence sur la richesse 
spéc ifique. Le manque de nutriments di sponibles est souvent le facteur qui limite le 
plus la croissa nce des plantes dans les régions plus nordiques (Larson, 1980; Bonan et 
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Shugart, 1989). Cela peut auss i se constater dans un ensemble de biomes fo restie rs, y 
compri s la fo rêt bo réa le, où la quantité des ressources di sponibles apparaît être le 
facteur le plus déterminant de la divers ité végéta le de sous-bo is (Barte ls et C hen, 
2010). Instincti vement, un so l plus ri che offre plus de poss ibilités de s'établir et de 
persister pour un ensemble de pl antes vascula ires aux ex igences va ri ées . L'abondance 
des ressources permet donc la coex istence de plus ieurs espèces, ma is la diversité 
permet à son tour une rétroaction pos itive de la végétation qui parti c ipe au recyclage 
des nutriments dans le so l des s ites plus product ifs. La capac ité de rétention des 
resso urces et la product ivité augmentent donc dans les peuplements les plus 
di versifiés (Tilman etal., 1997; T ilman et al., 2001 ). 
L' hétérogéné ité spati a le loca le joue auss i un rô le dans 1 'augmentati on de la richesse 
spécifique. L' indice éva lué dans cette étude est basé sur le taux de bo is mort, le 
nombre de chabli s (trouées), la présence de rochers et le mi crore lief en te rmes de 
peti tes dépress ions et de monticules. Ces indi cateurs illustrent en quelque sorte 
l' hétérogéné ité spatia le de l' habitat, un des principaux déterminants de la richesse 
spéc ifi que v ia les processus de di ffé renciation des ni ches et de com pétiti on 
in terspéc ifi que. D e faço n év idente, une augmentation de la d ivers ité de l' habi tat 
fo urni t un canevas sur leque l peuvent survenir plus de di ffé renciati ons et de 
spéc ia li sations (Whittaker et Lev in , 1977; Huston, 1979; Shmida et W il son, 1985). 
Par exempl e, une ouverture dans la canopée créée par la présence d ' un chablis peut 
changer les caractéri stiques du mi 1 ieu en augmentant la d isponibi 1 i té de la 1 um iè re et 
la température du so l, offrant a in si une opportunité à d ' autres types de pl antes, 
comme celles mo ins to lérantes à l' ombre, de po usser dans le so us-bo is de la fo rêt 
(Chen et Popadiouk, 2002; Fahey et Puettmann, 2007; Cha vez et Macdona ld , 201 0). 
A uss i, certa ines p lantes ne poussent que sur le bo is mort ou sur la roche, a lors que 
d 'autres profitent des conditions plus xériques du sommet d ' un monticul e aux côtés 
d ' autres plantes plus ex igeantes en eau qui trouveront un li eu adéquat dans un e p etite 
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dépress ion vo isine. La présence de bois mort et de rochers peut créer un e mosaïque 
de conditions microclimatiques, incluant des variations de la température du so l, de la 
disponibilité de la lumière, de la di sponibilité des nutriments dans le so l et du niveau 
d' humidité (Gray et Spies, 1997; Ritter et Vesterdal, 2006; Burrascano et al. , 2008 ; 
Reyes et al., 20 13). 
L' hétérogénéité spati ale de l' habitat se traduit ainsi par une hétérogénéité spatia le des 
ressources. La complémentarité des niches engendrée par l' hétérogénéité du mili eu 
permet donc la coex istence de plus d 'espèces, chacune aya nt la capacité de combler 
des beso ins di ffé rents (MacArthur, 1968 ; Chase et Leibold, 2003). En revanche, la 
quantité des ressources di sponibles comme facteur de richesse fait plutôt référence à 
la théorie neutre dans laquell e les individus d ' un même niveau trophique sont 
considérés comme écologiquement équivalents (Bell , 2001 ; Hubbell 2001 ) . Les 
espèces ayant des besoins similaires, la diversité augmente alors avec la capacité de 
support de l' environnement. 
Ces deux facteurs interagissent probablement et contribuent conj ointement à 
1 ' augmentati on de la ri chesse spécifique dans le sous-bois des peupleraies de la forêt 
boréale au Canada. La di sponibilité des nutriments dans le so l explique un e plus 
grande proporti on de la va ri ati on de la richesse spéc ifique (3 8,7 %) que l' indice 
d 'hétérogénéité phys ique loca le (4,0 %) dans le modèle. On pourrait supposer que la 
quantité de ressources di sponibles dans le so l est un fac teur plus important à l'échell e 
de la parce ll e dans les peuplements purs, qui sont donc re lati vement similaires, et que 
l' hétérogénéité spati ale des ressources pourrait jouer un rôle plus important dans les 
peuplements mixtes (Barbier et al., 2008; Bartels et Chen, 20 l 0). Ces derniers 
présentent habituellement des di versités végétales plus élevées que dans les 
peuplements purs (Barbier et al., 2008). Chen et al. (2004) ava it toutefois so ul evé la 
poss ible importance de l' hétérogénéité spati ale dans des peupleraies sur un gradient 
de productivité en Colombie-Britannique. Une meill eure productivité contribue à 
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augmenter la richesse spécifique du so us-bo is par le bia is de l' hétérogéné ité spa tia le, 
notamment par l'augmentation de la quantité de bo is mort au so l. 
La me illeure disponibilité des cations dans le so l pourra it auss i être, du moins en 
partie, une conséquence de la divers ité plus é levée dans les s ites plus hétérogènes 
spati a lement. De plus, un e hété rogéné ité spati a le plus é levée pourrait auss i contribuer 
à augmenter la di sponibilité des nutrim ents, principa lement par la décompos itio n du 
bo is mort tombé au so l (S iitonen, 2001 ; Burrascano el al., 2008) . Ces processus sont 
donc, et de maniè re év idente, intimement liés entre eux . 
Conj o in tement à ces deux varia bl es, le nombre annue l moyen de degrés-jours 
partic ipe auss i à augmente r la ri chesse spécifique de la végétation de sous-bo is dans 
les peupl era ies de l' étude (26,5% de la variation dans le modèle). La croi ssance des 
plantes est directement dépendante de la température, les espèces ayant des optima de 
croi ssance et de meille ures habilités compétitives dans une certaine gamme de 
températures et donc, dans un c limat en parti culier. Il s'agit d 'a illeurs d ' un e des 
premières causes de la va ri ati on de la végétati on sur les gradients nord-sud ou sur les 
gradi ents d ' é lévati ons. De plus, l' a ire de répartiti on géographique et l' abondance de 
plusieurs espèces so nt limi tées pa r les températures extrêmes qui ne permettent pas 
l' établi ssement des espèces mo ins adaptées à ces co nditi ons (Bonan et Shugart, 1989; 
T ilman et Lehman, 2001 ). 
Dans la forêt boréa le, la température de l' a ir peut limite r la photosynthèse à un e plus 
ou mo ins petite sa ison de cro issance et cette durée détermine la croissance et la 
di stributi on des végétaux (Sat·vas, 1970; Skre, 1979) . La température, 
particulièrement celle du so l, peut auss i affecter le métabo li sme des plantes et avoir 
une inc idence directe sur leur capac ité à utili ser les resso urces di sponibl es . Par 
exemple, des températures trop basses peuvent inhiber l' activ ité bio logique des 
végétaux en limitant l'é longation de leurs rac ines (Tryon et Chapin III , 1983) tout en 
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augmentant la viscos ité de l'eau, rédui sant ainsi leur capacité à puiser l' eau et les 
nutriments du so l (Go ldstein et al., 1985 ; Bonan et Shugart, 1989). De plus, des 
températures annue lles plus basses diminuent le taux de décompos ition de la matière 
organique et contribuent donc à diminuer la di sponibilité des nutriments en les 
accumulant dans le so l fo res tier (S irén, 1955; Moo re, 198 1; Van Cleve et al. , 1983 ; 
Van Cleve et Yari e, 1986). Ainsi, on observe une diminution de la ri chesse avec 
l'a ugmenta ti on de la latitude, par le déc lin de la température et de la producti vité li ée 
aux cycles de nutriments plus lents et à la pa ludification (Bonan et Shugart, 1989; De 
Grandpré et al., 2003) . 
1. 5. 3 Diversité bêta intrasite totale 
Tout comme les moyennes de la ri chesse spécifique, les moyennes de la di vers ité bêta 
intras ite tota le, ou 1 ' hétérogéné ité intras ite de la compos ition végéta le, ne sont pas 
di ffé rentes, peu importe l'ensemble rég ional considéré. E lles sont ainsi similaires 
d ' une région à l' autre, sans di ffé rence entre les peuplements de l' ouest et de l' est, ni à 
plus petite éche ll e entre les prov inces. E ll es ne semblent donc pas affectées par les 
di fférences régionales de précipitati ons et de régimes de feux. La dispersion des 
données à l' intérieur de chacune des rég ions la isse plutôt supposer que des facteurs 
locaux puissent intervenir dans l' hétérogénéité spatiale intras ite des espèces, ce que 
confirme la sé lection de modèles. Le meill eur modèle expliquant la divers ité bêta 
intras ite tota le du so us-bois des peupleraies dans la forêt boréa le au Canada inclut 
deux vari ables loca les. D ' abord l' indice de surface folia ire (ISF) moyen qui explique 
environ 34% de la variati on de la di versité bêta intrasite dans le modèle. Plus cet 
indice augmente et donc, plus la disponibilité de la lumière diminue, plus la di versité 
bêta intras ite diminue. Ensuite, l' indice re latif d ' hétérogénéité loca le explique auss i 
près d ' un autre 34% de la variation. Plus il augmente, plus l' hétérogénéité de la 
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composition végéta le augmente. A ins i, la di sponibilité de la lumière dans le sous-bo is 
et la présence combinée de rochers, de bo is mort, de chabli s et d ' irrégularité du 
terrain, expliquent ensemble plus de 65% de la va ri ati on de la di versité bêta intras ite 
totale. 
L' hétérogéné ité spati a le de l'env ironnement exp lique donc no n seulement la divers ité 
a lpha des s ites, mais encore davantage leur di vers ité bêta tota le. En plus de fa ire 
augmente r la ri chesse spéc ifi que, il sembl e encore plus év ident qu ' un milieu consti tué 
de plusieurs mi crohabitats pui sse présenter un assemblage plus hétérogène de pl antes 
qu ' un mili eu aux conditi ons phys iques uni fo rmes. A ins i, les di ffé rentes espèces se 
di stribuent dans l' es pace selon leurs beso ins particuliers et les resso urces di sponibles . 
L ' indi ce d ' hétérogénéité é laboré pour cette étude sembl e donc un bon indi cateur de la 
di stribution spati a le des espèces à l'éche lle de la parce lle da ns les peupl era ies de la 
forêt boréa le . Les peuplements purs apparemment s imila ires présentent donc des 
di ffé rences de microre li ef, de quantité de bo is mort, de présence de rochers et de 
chabli s suffi santes pour fa ire va rie r s ignificativement la compos ition fl or istique dans 
l' espace. 
L' ind ice de surface fo li a ire moyen semble j oue r un rô le to ut auss i important. La 
diminuti on de la lumière engend rée par une voûte fo li a ire plus dense fa it a in si 
diminuer l' hété rogénéité de la compos iti on végéta le. La fe rmeture gradu ell e de la 
canopée à pa rtir du début d ' une success ion seco ndaire tend à é liminer 
progress ivement du so us-bo is les espèces pionni è res mo ins to lérantes à l' ombre et à 
limiter les poss ibilités de nouve ll es co loni sati ons (De G randpré et al., 1993 ; 0 kland 
et E ilertsen, 1996; Steven et Carson, 2002; Strong, 2004) . Le so us-bois pourra it a lors 
devenir plus homogène, les espèces to lérantes et plus co mpétiti ves se réparti ssant de 
faço n plus uni fo rme dans l' espace ombragé. Les espèces ayant beso in de beaucoup de 
lumière sera ient condamnées à di spa raître ou confinées aux rares écla irc ies créées 
a léato irement par les perturbations, te ll es que les chabli s. Cependant, un s ite 
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présentant une plus grande hétérogénéité phys ique, notamment par la présence de 
plusieurs trouées, pourrait alors voir la proportion de ces espèces augmenter dans 
certaines portions du peuplement (Bonan et Shugart, 1989; De Grandpré et al., 1993 ; 
Paré et al. , 1993). La coex istence des espèces pionnières et de celles de success ion 
plus avancée fera it alors augmenter la richesse spéc ifique et la diversité bêta totale à 
l'i ntérieur du site (De Grandpré et al., 1993 ; De Grandpré et Bergeron, 1997; Fahey 
et Puettmann, 2007; Cha vez et MacDonald, 20 1 0). Év idemment, plus les chab lis sont 
nombreux dans un peuplement, plus l' TSF moyen, calcul é à partir de photos 
hémisphériques de la canopée, diminue. Les deux variables sont donc étro itement 
li ées. De plus, l' hétérogénéité spatiale de l' JSF au sein d' une même parcell e forestière 
peut aussi être cons idérabl e. Typiquement, ell e peut va ri er du simple au double en 
l' espace de quelques mètres, à la faveur d ' une trouée ou d ' un bouquet plus dense 
(Walter et Himmler, 1995 ; Joffre et al., 1996; Ducrey et Huc, 1 998). La composition 
flori stique pourrait donc répondre à cette hétérogénéité et révé ler une diversité bêta 
intras ite total e plus élevée lorsqu ' il y a plus de trouées. 
Ces résultats démontrent 1' importance des perturbations mineures dans la 
structuration de la végétation vasc ulaire du sous-bois, une importance parfo is di ffic ile 
à mettre en re li ef comparat ivement à ce lle des feux de fo rêt ou des grandes épidémies 
d' insectes dans la fo rêt boréale canadi enne (Bonan et Shugart, 1 989; Kneeshaw et 
Bergeron, 1998; Hart et Chen, 2006). La vari at ion de la compos ition li ée à 
l' hétérogénéité spatiale d' un site, surtout au ni veau des microenvironnements, 
requiert en fa it un échantillonnage à une échell e ada ptée à ces processus (Hart et 
Chen, 2008) . li faut ainsi réduire suffisamment la tail le de l' unité d'échantillonnage 
pour pouvoi r observer l' augmentation de la di versité bêta en captant la coex istence 
des plantes apparues ou maintenues dans les trouées, ce lles s ' établi ssant dans les 
zones d'ombre et celles préférant l' humidité d ' une dépression par exemple. La 
méthodologie privilégiée dans cette étude a donc permis de mettre en reli ef 
l' importance de l' hétérogénéité spatiale de l' environnement, via un indice élaboré à 
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cette fin , dans l' augmentati on de la di versité bêta intras ite et dans ce ll e de la richesse 
spéc ifique de la végétation vascula ire du sous-boi s des peupleraies en forêt boréale . 
1.5.4 Équitabilité des espèces 
En moyenne, les espèces se di stribuent jusqu ' à 25% plus équitablement dans les s ites 
de l' ouest du pays que dans ceux de l'est. La différence est gradue ll e à travers le 
pays. L' équi ta bilité des espèces semble donc influencée par les di fférences 
c limat iques régiona les . De fa it, aucune va riabl e loca le n ' a été mi se de l' ava nt par la 
sé lecti on de modè les, a lors que l' ensembl e des va riables régiona les sembl e avo ir un 
impact sur l ' équitabilité . Ains i, l' augmentation du nombre tota l moyen de degrés-
j ours et ce lle de l' ambiance fo restière (pourcentage de forêt intacte dans un rayon 
d ' un kil omètre auto ur du site) fo nt augmenter 1 ' équitabi 1 ité des espèces, a lors que 
l' augmentati on des précipitations moyennes so us fo rme de pluie la fa it diminuer. 
C ' est d ' abord les préc ipitatio ns sous fo rme de plui e qui expliquent la plus g rande 
proportion de la va ri at ion de l' équitabilité des espèces végéta les de so us-bo is 
(3 8,6 %) dans les peupl era ies boréa les. Bien que la lumière so it reconnu e comme 
étant la princ ipa le ressource limitant l' établissement et la cro issance des pl antes 
vascula ires dans tous les écosystèmes fores tiers, incluant la forêt boréa le (Rowe, 
195 6; Chen, 1 997; De Grandpré et al. , 2003), il n ' y a pas de re lation s ignifi cati ve 
entre la couverture tota le de la ca nopée et la productivité du sous-bo is dan s les forêts 
de l' O uest canadi en. La lumiè re n ' y est donc pas un facteur limitant parce que ce lle 
parvenant au so l (p lus de 20 %) sera it au-dess us du seuil requis par la maj orité des 
pl antes (Lieffers et Stadt, 1994; Chen et al., 2004). Une augmentatio n de la 
di sponibilité de la lumière n ' induit pas non plus une augmentati on de la biomasse des 
arbustes, ce qui la isse cro ire à un contrôle de la végétation plutôt par la di sponibilité 
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de l'eau et des nutriments (Chen et al. , 2004). Ainsi , bien que les so ls soient 
potentiellement riches et que la lumière so it abo ndante dans le sous-bois, aucune 
espèce ne parvient à prendre de l'ampleur parce que les précipitations sous forme de 
pluie sont contra ignantes. Cette compétition racinaire est symétrique chez les espèces 
végéta les (Ricklefs et Miller, 2005). Comme aucune espèce n'arrive à utili ser toutes 
les ressources disponibles à large échelle, les espèces se partagent l' espace plus 
équitab lement et ont des abondances relatives simil a ires. En d'autres mots, la 
meilleure cro issa nce des pl antes plus compétitives ne suffit pas à limiter la croissance 
des autres (Huston, 1994; Chen et al. , 2004; Hart et Chen, 2008) . 
C ' est le co ntraire dans les forêts de l' est, bénéficiant de précipitations plus 
abondantes, où une ouverture dans la canopée produit une augmentation s ig nificative 
de la biomasse du sous-bo is, la issant alors supposer un contrôle de la végétat io n par 
la disponibilité de la lumière (Messier et al. , 1998; Légaré et al., 2002; Brais et al. , 
2004). Certaines plantes plus compétitives arrivent donc à occuper un plus grand 
espace et à limiter l'expansion des autres en leur faisant ombrage. Cela implique 
l' ex istence d ' une compétition asymétrique pour la lumière entre les différentes 
c lasses de grandeurs dans la com munauté végéta le, car les plantes les plus hautes 
peuvent intercepter la majorité de la lumière et occuper plus d 'espace. C 'est pourquoi 
une ouvertu re dans la ca nopée, résultant en une augmentation de la transm issio n 
1 um ineuse, sera so uvent compensée par une ba isse de luminosité engend rée par 
l' expansion d ' un autre étage, tel celui des arbustes (Chen, 1997; Messier et al., 1998; 
Schwinning et Weiner, 1998; Kohyama et Takada, 2009), menant donc à une faib le 
éq uitabilité entre les espèces du so us-boi s. 
À cet effe t, une des différences maj eures entre les peuplements de l' ouest et de l'est 
est l'a bsence des forêts de l'ouest de l'érab le à épis (Acer spicatum Lam .) qui peut 
influencer grandement la disponibilité de la lumière sous les peuplements de 
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peupliers et de bouleaux et réduire la cro1ssance de plus ieurs espèces dans ces 
conditions (La Roi , 1967; Hart et Chen, 2006). 
A u-de là du gradi ent long itudina l de préc ipitations, le nombre total moyen de degrés-
jours fait augmenter l' équitab ilité des espèces du sous-bo is (20,6% de la va ri ation 
dans le modèle). A lors que l'eau représente une ressource nécessaire au 
développement des végétaux, pouvant donc entraîner une compétition, la température 
est plutôt une condition à laque ll e les plantes doivent s ' adapter (Sche iner et Rey-
Benayas, 1994). La température est un fac teur complexe qui peut affecter plusieurs 
processus dans une large gamme d 'effets directs et indirects. Par exemple, la 
productivité d'un peuplement peut être influencée directement par la vitesse des 
réactions biologiques des végétaux, comme l' é longation, ou indirectement par 
l'a ltérat ion de la dispon ibilité de l'eau et les nutriments ou par la durée de la sa ison de 
croissance (Dieleman et al. , 20 12). 
A insi, un plus grand nombre de degrés-j ours, co mbiné à des précipitat ions plus 
fa ibl es, pourrait engendrer des conditions c limat iques plus arides encore. Ces 
conditions aura ient le potentiel d'accentuer la compétition pour l' eau et les nutriment 
dans le so l et donc, de co ntribuer à augmenter l' équitab ilité entre les espèces 
soumi ses au stress hyd rique (Harte et Shaw, 1995) . De la même façon , la diminution 
de l' éq uitab ilité, observée lorsque les préc ipitations augmentent, pourrait être 
atténuée par des températures sous-optimales pour la croissance des plantes (Harte et 
Shaw, 1995; Kat·dol el al. , 20 1 0). 
Aussi , pui squ 'on peut observer une diminuti on de la ri chesse avec l' augmentation de 
la lat itude, par le déc lin de la température et de la producti v ité (Bonan et Shugart, 
1989; De Grandpré et al., 2003) , on peut supposer que les espèces ada ptées aux 
températures plus froides dominent aisément dans ces régions, aux côtés d 'autres 
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espèces moins compétitives et poss ibl ement à la limite de leur a ire de distribution et 
qui sont donc mo ins abondantes (Rowe, 1972; Carleton, 1979). 
F ina lement, l' augmentati on du pourcentage du paysage composé uniquement de fo rêt 
intacte dans un rayon d ' un kil omètre autour de la parce lle fa it légèrement augmenter 
l'équitabilité des espèces (explique 8,9% de la variati on dans le modè le). Le 
pourcentage de forêt intacte prend en co mpte tous les é léments du paysage qui 
a ltè rent l' ambi ance foresti ère sans di stinction : les routes, les étendues d ' eau, les 
terres agri co les, les territo ires de co upe, les habitations, etc. (Annexe C) . 
On pourra it a ins i supposer que les di ffé rentes pl antes a sociées à ces milieux 
perturbés ou ouverts, ou encore ce ll es assoc iées aux ri vages, aux espaces aménagés 
ou cultivés, pui ssent se retrouver dans les s ites pa rti culi èrement entourés de ces 
é léments du paysage . Ainsi, leur présence parmi les espèces plus typiques des 
peupleraies po urra it fa ire va ri er l' équitabilité en compara ison avec les s ites 
bénéfic iant d ' une ambiance fo restière plus é levée et ne comportant que des espèces 
typiques des sous-bo is. D ' autant plus qu e plus ieurs espèces végéta les envahi ssa ntes 
profitent a isément des mi 1 ieux perturbés pour pra l ifé rer et accaparer 1 ' espace au 
détriment des espèces loca les (Burton et al. , 2005; Yi là et al., 20 Il ). Toutefo is, o n 
pourrait expliquer l' influence limitée de cette variabl e par la grande rés is tance des 
peupl ements foresti ers de la forêt boréa le canadi enne à l' établissement des pl antes 
invas ives, notamment à cause de la ri gueur du c limat et de la fa ible di sponibilité des 
nutriments dans le so l (Lango r et al., 20 14). Plus encore, les fo rêts boréa les sont 
généra lement rés istantes aux effets de li s ière qui y sont de moins grande amplitude, 
essentie llement à cause de leur grande hétérogénéité spati a le et de leur adaptati on aux 
perturbations fréqu entes (Harper et al., 20 15). 
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1.6 Conclusion 
Cette étude visa it à déterminer comment la compos ition et la diversité de la 
végétation vascul a ire de so us-bo is de peupl ements de peupliers fa ux-trembl es sont 
influencées par le régime des fe ux, les condi tions c limatiques, la di sponibili té des 
resso urces et l' hétérogénéité du milieu, le long d ' un gradient transcontinenta l de 
précipitati ons et de rég imes de fe ux dans la forêt boréa le au Canada. Les résultats 
o btenu s nous ont permi s de répondre à plus ieurs questions : 
(1) La compos ition végéta le vascula ire des sous-bo is des peuplements de peupliers 
fa ux-trembles de la fo rêt boréa le du Ca nada varie gradue llement d ' est en o uest, le 
lo ng du gradi ent long itudinal. Les s ites s itués plus près géographiquement les uns 
des autres partagent une compos iti on végéta le plus s imil a ire. L' ordina tion la isse 
donc pa raître deux bass ins régionaux d ' espèces potentie lles qui se cro isent avec 
une plus ou mo ins grande ampli tude au centre du pays. Les va riables 
environnementa les jo uent to utefo is un rô le im po rtant dans l' établi ssement de la 
végétat ion, co mme autant de filtres qui , co nj o intement aux proce us hi sto riques, 
ag issent sur la structuration des assemblages loca ux pa r la sé lecti on o u 
l' é liminati on des espèces à partir du réservo ir régiona l. C ' es t pourquo i o n peut 
observer di fférentes assoc iati ons de s ites dont la compos ition végéta le spéc ifique 
semble li ée aux conditions de l' environnement particuli ères qu ' e lles partagent, 
notamment les va ri ables régiona les de la température, des préc ipitati ons et du 
régime de feux. 
(2) La ri chesse spécifique des espèces végéta les vascula ires du so us-bo is des 
peuplera ies ne va rie pas en fo nction du gradient long itudina l. L ' ouest et l' est du 
pays partagent des moyennes de richesse spécifique très s imil a ires, ma lgré leurs 
différences de précipitati ons et de rég imes de feux . Cependant, la richesse vari e 
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beaucoup d ' un site à un autre. E ll e est donc plutô t influencée par des va riables 
locales, telles que la capac ité d 'échanges cationiques dans le so l et 
l' hétérogénéité phys ique du milieu, qui la font augmenter en favo ri sant 
l' abondance des ressources et la complémentarité des niches éco logiques . Le 
nombre de degrés-jo urs annuel moyen a aussi un effet positif sur la r ichesse 
spéc ifique des espèces de sous-bo is puisque la cro issance des pl antes est 
directement dépendante de la température. L'a ire de répartition géographique et 
l'abond ance de plusieurs espèces sont limitées par les températures extrêmes qui 
ne perm ettent pas l'établissement des espèces mo ins adaptées à ces conditi ons. 
A insi, o n observe une diminution de la ri chesse avec l'augmentat ion de la 
lat itude, par le déclin de la température et de la productivité. 
(3) La divers ité bêta intras ite tota le de la végétation de so us-bois des peupl era ies ne 
varie pas non plus en fonction du grad ient transcontinental , mais plutôt en 
fonction de va riables loca les. L ' hétérogéné ité phys ique, en termes de bois mort, 
de rochers, de chablis et de la présence de mo nticules et de dépressio ns, fait 
augmenter l' hétérogéné ité de la compos iti on fl ori st ique à l'éche ll e de la pa rce ll e. 
Ainsi , l' indice relatif d ' hétérogéné ité loca le (HET), é laboré aux fins de cette 
étude, semble un bon indicateur de la di vers ité a lpha et bêta de la végétation de 
so us-bo is des peupl ements de peupliers fa ux-trembl es dans la fo rêt boréa le 
ca nadienne. L ' indice de surface foliaire moyen, représentant la di sponibilité de la 
lum ière dans le sous-bo is, fait aussi varier la diversité bêta intras ite totale. La 
quantité de lumière qui parvient au so l doit être suffisante pour permettre la 
réponse des végétaux à l'augmentat ion de l' hétérogénéité spat iale. La fe rm eture 
graduelle de la canopée au cours d ' une success ion secondaire tend à éliminer 
progress ivement du so us-bo is les espèces pionniè res mo ins to lérantes à l'ombre 
et à limiter les poss ibilités de nouvelles co loni sat ions. 
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(4) En moyenne, les espèces végéta les de sous-bo is des peupl era ies se di stribuent 
j usqu 'à 25 % plus équi tablement dans les sites de l'oues t du pays que dans ceux 
de l' est. L ' équitabilité des espèces semble donc influencée par les di ffé rences 
c limatiques régionales, ce qu ' a confi rmé la sé lecti on de modèles. A ins i, 
l' augmenta tion du nombre tota l moyen de degrés-jours et ce ll e de l' ambi ance 
fo restière fo nt augmenter l'équi tabilité des espèces, a lors que l' augmentat ion des 
précipitatio ns moyennes so us fo rme de pluie la fa it diminuer. Bien que les so ls 
soient potenti e ll ement ri ches et que la lumière so it abondante dans les so us-bo is 
de l'ouest, aucune espèce ne parv ient à prendre de l'ampleur parce que les 
précipitat io ns sous fo rme de pluie sont co ntra ignantes . La meilleure cro issance 
des plantes plus compétitives ne suffi t donc pas à limiter la cro issa nce des autres . 
Une température annue lle moyenne plus é levée pourra it accentuer ces conditions 
parti culiè res. C ' est le contra ire dans les fo rêts de l' es t, bénéfici ant de 
précipitatio ns plus abondantes, où une ouverture dans la canopée produit une 
augmentati on s ignificative de la biomasse du sous-bo is, la issant a lors supposer 
un contrô le de la végétation par la disponibilité de la lumière. Certa ines pl antes 
plus compétiti ves arri vent donc à occuper un plus grand espace et à limiter 
l' expans ion des autres en leur fa isant ombrage. 
1.7 Références 
Ahlgren, C. E . ( 1974). Effects of fi res on temperate fo res ts : north central United 
states. Dans T. T. Koz lowski et C. E. Ahl gren (éd .), Fire and ecosystems (p. 
195-223). New York: Academie Press . 
Aubin, !. , Beaudet, M., et Messier, C. (2000) . Light extincti on coeffic ients spec ifie to 
the understory vegetati on of th e southern borea l fo res t, Quebec. Canadian 
Journal ofFOI'est Research, 30(1 ), 168-177. 
81 
Augusto, L., Ra nger, J ., Bi nkley, D. et Rothe, A. (2002) . Impact of severa! comm on 
tree spec ies of E uropean temperate forests on so it fert il ity. Annals of Forest 
Science, 59(3), 233-253. 
Augusto, L. , Dupouey, J. L. et Ranger, J. (2003). Effects of tree species on understory 
vegetat ion and env ironmenta l conditions in temperate fo rests. Annals of 
Forest Science, 60(8), 823-83 1. 
Baize, D . (2000). Guide des analyses en pédologie (2e éd.). Paris : Institut nat iona l de 
la recherche agronom ique (INRA) . 
Barb ier, S. Gasse lin , F. et Ba landie r, P. (2008). Infl uence of tree spec ies on 
understory vegetation di versi ty and mechani sms in vo lved: A cri tical rev iew 
for temperate and bo rea l forests. Forest ecology and management, 254( 1), 1-
15. 
Barb ier, S. , Ba land ier, P. et Gasse lin, F. (2009). Infl uence of severa ! tree traits on 
ra infa ll part itio ning in temperate and borea l forests: a rev iew. Annals of Forest 
Science, 66(6) , I-ll . 
Barte ls, S. F. et Chen, H. Y. (20 10). ls understory p lant species d iversity driven by 
resource quantity o r reso urce heterogene ity? . Ecolo gy, 91 (7) , 193 1-1 938. 
Bartemucc i, P. , Mess ier, C. et Ca nham, C. O. (2006). Overstory infl uences on light 
attenuat ion pattern s and understory plant comm uni ty d ivers ity and 
compos it ion in so uthern borea l forests of Quebec. Canadian Journal of Forest 
Research, 36(9) , 2065 -2079. 
Bauhus, J. et Messier, C. ( 1999). So it exp lo itation strategies of fi ne roots in d iffe rent 
tree spec ies of the southern bo rea l fo rest of eastern Canada. Canadian Journal 
ofForest Re ·earch, 29(2), 260-273. 
Bell , G. (2001). Neutra! macroeco logy. Science, 293(5539) , 24 13-24 18. 
Bergeron, Y. et Bouchard, A. (1983) . Use of eco logica l groups in ana lysis and 
c lass ificat ion of plant comm uni ties in a sectio n of Western Quebec. Vegetatio, 
56( 1), 45-63. 
Bergeron, Y. et Du buc, M. ( 1989). Success ion in the southern part of the Canad ian 
borea l fo rest. Vegetatio, 79( 1-2), 5 1-63 . 
82 
Bergeron, Y., Enge lmark, 0., Harvey, B. , Morin, H. et Sirois, L. (1998) . Key issues 
in disturbance dynamics in borea l fo rests : Introd uction. Journal of Vegetation 
Science, 9(4), 464-468. 
Bergeron, Y. (2000). Species and stand dynamics in the mixed woods of Quebec's 
southern boreal forest. Eco /ogy, 81, 1500- 151 6. 
Bergeron, Y., Chen, H. Y., Kenkel , N. C. , Leduc, A. L. , et Macdonald, S. E. (20 14). 
Boreal mixedwood stand dynami cs: Eco log ica l processes underlying multiple 
pathways. The Forestry Chronicle, 90(2), 202-2 13. 
Bonan, G. B. et Shuga rt, H. H. (1989). Environ mental facto rs and eco logica l 
processes in boreal forests. Annual Review of Eco/ogy and Systematics, 
20(Annual Reviews), 1-28. 
Brais, S. , Harvey, B. D. , Bergeron, Y. , Mess ier, C., Greene, 0., Belleau, A. et Paré, 
D. (2004). Testi ng forest ecosystem management in boreal mixedwoods of 
northwestern Quebec: ini tial response of aspen stands to different leve ls of 
harvesting. Canadian Journal of Forest Research, 34(2), 431-446. 
Brandt, J. P. (2009). The extent of the North Ameri can boreal zone. Environmental 
Reviews, 17(1) , 101-161. 
Brandt, J. P., Flan nigan, M. 0., Maynard, O. G. , Thompson, I. D., et Volney, W. J . A. 
(20 13). An introduction to Canada 's boreal zone: ecosystem processes, 
hea lth , susta inability, and environmenta l issues. Environmental Reviews, 
21(4) , 207-226. 
Burnham, K. P . et Anderson, D. R. (2002). Mode/ selection and multimodel 
inference: A practical information-theoretic approach (2e éd. ). New York: 
Springer Science and Business Media. 
Burrascano, S., Lombard i, F. et Marchetti, M. (2008) . Old-growth forest structure and 
deadwood: Are they indicators of plant species composition? A case study 
from centra l lta ly. Plant biosystems, 142(2), 313-323. 
Burton, M. L., Samuelson, L. J. et Pan, S. (2005). Ripari an woody plant divers ity and 
forest structure along an urban-rural grad ient. Urban Ecosystems, 8( 1 ), 93-
106. 
83 
Canham , D. C., Finzi, A. C ., Pacala, S. W. et Burbank, D . H. (1994). Ca uses and 
consequences of resource heterogene ity in forests: interspecific variat ion in 
light transmission by canopy trees. Canadian Journal of Forest Research, 
24(2), 337-349. 
Carleton, T. J. et Maycock, P . F. ( 1978). Dynamics of the borea l forest south of 
James Bay. Canadian Journal ofBotany, 56(9) , 1157-1173. 
Carl eto n, T. J. (1979). Flori stic variation and zonat ion in the boreal forest so uth of 
James Bay: a c lu ster seeking approach. Vegetatio , 39(3), 147-160. 
Carleton, T. J., Jones, R. K. et Pierpoint, G. (1985). The prediction of understory 
vegetation by environmenta l factors for the purpose of site c lass ificatio n in 
fo restry: an example from northern Ontario us ing res idual ord ination ana lysis. 
Canadian Journal of Forest Research, 1 5(6) , 1099-1108. 
Chao, A. ( 1984) . Nonparametri c est imation of the number of c lasses in a population. 
Scandinavian Journal of statistics, 11 ( 4 ), 265-270. 
Chase, M. et Leibold , M . A. (2003) . Ecological Niches: Linking Classical and 
Contemporary Approaches. Chicago : University of Chicago Press. 
Cha vez, Y. et Macdonald, S. E. (20 1 0). The influence of canopy patch mosaics on 
understory plant community compos ition in boreal mixedwood forest. Forest 
Eco/ogy and Management, 259(6), 1067-1075. 
Chen, H. Y. (1997) . Interspecific responses of planted seed lings to light ava ilabi lity 
in interior British Co lum bia: surviva l, growth, a llometric patte rns, and spec ifie 
leaf a rea. anadian Journal of Forest Research, 27(9), 1383- 1393. 
Chen, H. Y. et Popadiouk, R . V. (2002). Dynamics of North American boreal 
mixedwoods . Environmental Reviews, 1 0(3), 137-1 66 . 
Chen, H. Y. E-1. , Légaré, S. et Bergeron, Y. (2004). Variation of th e understory 
composition and di vers ity along a gradi ent of prod uct ivity in Populus 
tremulo ides stands of northern British Co lumbia, Ca nada. Canadian Journal 
of Botany, 82(9) , 1314-1323. 
Chipman, S. J. et Johnson, E. A. (2002). Understory Vascular Pl ant Spec ies Diversity 
in the Mixedwood Boreal Fo rest of Western Canada. Ecological Applications, 
12(2), 5 88-601. 
84 
Coates, D et Haeuss ler, S. (1986). A preliminary guide to the response of major 
species of competing vegetation to silvicu ltura l treatments. Land 
Management Handbook Humber 9. Victoria (Co lombie-Britannique) : 
Ministry of Forests, Information Services Branc. 
Co linvaux, P. A. , De Olive ira, P. E. et Bush, M . B . (2000). Amazonian and 
neotropical plant communities on g lacial time-sca les: the failure of the aridity 
and refuge hypotheses. Quaternary Science Reviews, 19( 1 ), 141 -1 69 . 
Cormack, R. G. H . (1949). A study of trout streamside caver in logged-over and 
undi sturbed virgin spruce woods. Canadianjournal ofresearch, 2 7(3), 78-95. 
De Caceres, M. et Legendre, P. (2009). Associations between species and groups of 
sites: indices and stati stical inference. Ecolo gy, 90( 12), 3566-3574. 
De Caceres, M . et Jansen F. (20 15). lndicspecies: Relationship between species and 
groups of sites (Version 1.7.5) . [Librairie R] . Récupéré de https://cran.r-
project.org/web/packages/ indicspecies/ index.htm l 
DeFries, R. S., Hansen, M . C. et Townshend, J. R. G. (2000). G lobal continuous 
fie lds of vegetation characteristics : a linear mixture made l app lied to mu lti -
year 8 km AVHRR data . International journal of remole sensing, 21(6-7) , 
1389-1414. 
De Grand pré, L. , Gagnon, 0 ., et Bergeron, Y. ( 1993). Changes in the understory of 
Canadian so uthern boreal forest after fi re . Journal of Vegetation Science, 4(6), 
803-81 O. 
De Grandpré, L. , et Bergeron, Y. (1997). Diversity and stabi lity of understorey 
communities fol lowing di sturbance in the southern borea l forest. Journal of 
Eco/ogy, 85(6) 777-784. 
De Grandpré, L. , Bergeron, Y. , Nguyen, T. , Boudrea ult, C. et Grondin, P. (2003). 
Composition and dynamics of the understory vegetation in the boreal forest 
of Quebec. Dans F. S. Gi ll iam (d ir.) , The herbaceous layer in forests of 
eastern North America (p . 238-26 1 ) . Oxford : Un ivers ity P ress of Oxford. 
Dieleman, W. 1. , Vicca, S., Dijkstra , F. A., Hagedorn, F., Hovenden, M . J ., Larsen, K. 
S. , Morgan, J. A. , Volder, A., Beier, C., Dukes, J. , King, J. , Leuzinger, S. , 
Linder, S. , Luo, Y., Oren, R ., De Angelis, P., Tingey, D ., Hoosbeek, M . R. et 
Janssens, l. A. (2012). Simple additive effects are rare: a quantitative review 
of plant biomass and so i! process responses to combined manipu lations of 
C02 and temperature. Global Change Bio/ogy, 18(9) , 2681-2693. 
85 
Ducrey, M. et Huc, R. ( 1999). Effets de l'éc laircie sur la croissance et le 
fonctionnement écophys iologique d'un taillis de chêne vert. Revue forestière 
française, 51(2) , 326-340. 
Dufrêne, M. et Legendre, P. ( 1997). Species assemb lages and indicator spec ies: the 
need fo r a flexible asym metrical approach. Ecological monographs, 67(3) , 
345-366. 
Dyke, A. S. (2004). Deglac iat ion with emphas is on central and northern Canada. 
Dans J. Ehl ers et P. L. Gibbard (éd), Quaternary glaciations: extent and 
chrono/ogy. Part Il: North America. New York : Elsevier. Developments in 
Quaternary Science, 2, p. 373-424. 
Enge lmark, O. (1987). Fi re hi story correlations to fo rest type and topography 111 
northern Sweden. Annales Botanici Fennici, 24(4), 3 17-324. 
Environnement Canada. (20 13). Données climatiques historiques. [Base de données]. 
Récupéré de http ://climat. meteo.gc.ca/ 
Ewers, B. E. , Mackay, O. S. , Gower, S. T., Ahl , O. E., Burrows, S. N. et Samanta, S. 
S. (2002). Tree spedes effects on stand transpiration in northern Wisconsin. 
Water Resources Research, 38(7) , 8-1. 
Fahey, R. T. et Puettmann, K. J . (2007). Ground-l ayer disturbance and initial 
conditions influence gap partition ing of understorey vegetat ion. Journal of 
Ecology, 95(5), 1098-1109. 
Frazer, G. W. , Canham, C. O. et Lertzman, K. P. (1999). Gap Light Analyzer (GLA): 
fmaging software to extract canopy structure and gap light transmission 
indices from true-colour fisheye photographs (Version 2.0). [Logiciel]. 
Burnaby (Co lombie-Britannique) : Simon Fraser Uni versity. Millbrook 
(New-York) : Tnstitute of Ecosystem Studi es . Récupéré de 
http :/ /www .caryi nsti tu te. org/ 
Go ldste in, G. H., Brubaker, L. B. et Hinckley, T. M. (1985). Water relat ions ofwhite 
spruce (Picea glauca (Moench) Voss) at tree line in north central Alaska. 
Canadian Journal of Forest Research, 15(6) , 1080-1087. 
Google. (20 13). Google Earth Pro (Version 7.1.2.2041 ). [Logiciel]. 
Mountain View (Ca li fornie) : Google !ne. Récupéré de 
http ://www.google.com/intl/fr/earth/downl oad/ge/agree. html 
86 
Gote lli , N . J. et Co lwell , R . K. (2011 ) . Estimating species richness. Biological 
diversity: fro ntiers in measurement and assessment, 12, 39-54. 
Gower, J . C. ( 197 1). A genera l coeffi c ient of similari ty and some of its pro perti es. 
Biometries, 27( 4), 857-87 1. 
Grondin, P ., Gauthi er, S. , Borcard , D., Bergeron, Y., Tardi f, P. et Hotte, D . (201 4). 
Dri vers of co ntemporary landscape vegetation heterogeneity in the Ca nadian 
borea l fo rest: lntegrating di sturbances (natura l and human) w ith climate and 
phys ica l environment. Ecoscience, 21(3 -4) , 340-373. 
Haeuss ler, S. et Coates, D. ( 1986). Autecological characteristics of selected species 
that compete with conifers in British Columbia: a literature review. Land 
Management Report, 33. V ictori a (Co lombie-B ritannique) : Mini stry of 
Forests, Info rmation Services Branch. 
Haeuss ler, S. , Coates, D . et Mather, J. ( 1990). Autecology of common plants in 
British Columbia: A literature review. Eco nomi e and Regional Development 
Agreement FRDA, Report 158. Victori a, (Co lombi e-Britannique): F01·estry 
Canada, Pacifi e F01·estry Centre; Briti sh Co lumbia Mini stry of Forests, 
Research Branch. 
Hamilton, E. H. ( 1988). Impacts of prescribed burning on so il-vegetation 
relationships in the sub-boreal spruce zone. Dans M. C. Fe ller et S. M. 
T homson (éd.), Wildlife and range prescribed burning workshop proceedings, 
1987 October (p.17 1-184) . Ri chmond (Co lombi e-Bri ta nni que) : T he 
University ofBriti sh Co lumbia, Faculty ofForestry. 
Harper, K. A. , M acdonald , S. E., Mayerhofer, M. S. , Biswas, S. R. , Esseen, P. A. , 
Hylander, K., Stewart, K. J., Mallik, A. U. , Drapea u, P ., Jonsson, B .-G., 
Les ieur, D., Ko uki, J. et Bergeron, Y. (20 15) . Edge influence on vegetati on at 
natura l and anthropogenic edges of boreal fo rests in Canada and 
Fennoscandia. Journal of Ecolo gy, 1 03(3), 55 0-562 . 
Hart, S. A. et Chen, T--1 . Y. H. (2006). Understory Vegetati on Dynami cs of North 
Ameri can Borea l Fo rests. Critical Reviews in Plant Sciences, 25(4), 381-397. 
l-Iart, S. A. et Chen, H. Y. (2008). Fire, logging, and overstory affect understory 
abundance, di versity, and co mpos iti on 111 borea l fo rest. Ecological 
Monographs, 78( 1), 123-1 4 0. 
87 
Ha rte, J. et Shaw, R. (1995). Shifting dominance within a montane vegetation 
community: results of a climate-warming experiment. Science, 267(5199), 
876-880. 
Heinselman, M . L. ( 1981 ). Fi re and succession in the conife r fo rests of northern 
North America. Dans D. C. West, H. H. Shugart et D. F. Botkin (éd.) Forest 
succession : concepts and application. New-York: D .C. West. 
Holm, S. (1979). A simple sequenti ally rejective mul tiple test procedure. 
Scandinavian journal of statistics, 6(2) , 65-70. 
1-Tubbe ll , S. P. (2001 ). The unified neutraltheOJ'Y of biodiversity and biogeography. 
Princeton : Princeton Uni versity Press. 
Huston, M. ( 1979) . A general hypothes is of spec ies diversity. American naturalist, 
113( 1), 81-101. 
Huston, M. (1994). Biological diversity: the coexistence of species. New-York : 
Cambridge University Press 
lTIS. (20 15). Integrated Taxonomie Information System. [Base de données]. 
Récupéré de http ://www. iti s.gov 
Jackson, S. T. , Overpeck, J. T., Kea ttch, S. E. et Anderson, K. H. ( 1997). Mapped 
plant-macrofoss il and po ll en reco rd s of late Quaternary vegeta ti on change in 
easte rn North America. Quaternary Science Reviews, 16( 1 ), 1-70. 
Joffre, R. , Rambal, S. et Romane, F. (1996) . Loca l va riat ions of ecosystem functi ons 
in Mediterranean evergreen oak wood land. Annales des sciences forestières, 
53(2-3) , 56 1-570. 
Km·dol, P., Campany, C. E. , Souza, L. , Norby, R. J., Weltzin, J. F. et Classen, A.T. 
(20 1 0). Climate change effects on plant biomass alter dominance patterns and 
communi ty evenness in an experimental old-fi eld ecosystem. Global Change 
Biology, 16(1 0), 2676-26 87. 
Kedd y, P. A. ( 1992) . Assembly and response ru les : two goa ls fo r predicti ve 
communi ty eco logy. Journal of Vegetation Science, 3(2) , 157-1 64. 
88 
Kneeshaw, D. D. et Bergeron, Y. ( 1998). Canopy gap cha racteristics and tree 
replacement in the southeastern boreal forest. Eco/ogy, 79(3), 783-794. 
Kohyama, T. et Takada, T. (2009). The stratification the01·y fo r plant coex istence 
promoted by one-sided competition. Journal of Eco/ogy, 97(3), 463-471. 
Kruskal , J. B. ( 1964). Multidimensional scaling by opt imiz ing goodness of fit to a 
nonmetric hypothes is. Psychometrika, 29( 1), 1-27. 
Kudi sh, Michael. ( 1992). Adirondack up!and flora: an ecological perspective. 
Saranac (New-York) : The Chauncy Press. 
Kuiters, A. T. et Den neman, C. A. J . ( 1987). Water-so luble phenolic substa nces in 
so ils under severa! conife rous and deciduous tree speci es. Sail Bio/ogy and 
Biochemistry, 19(6) , 765-769. 
Langor, D. W. , Cameron, E. K., MacQuarrie, C. J . K., McBeath, A., McC lay, A., 
Peter, B. , Pybus, M., Ramsfield , T. , Ryal! , K. , Scarr, T., Yemshanov, 0. , 
DeMerchant, l. , Foott it, R. et Pohl , G. R . (20 14). Non-native spec ies in 
Canada ' s boreal zone : diversity, impacts, and ris k. Environmental Reviews, 
22(4), 372-420. 
La Ro i, G. H. ( 1967). Eco logica l studi es in the borea l spruce-fir forests of the 
North American Taiga: Analys is of the vascul ar flora. Ecological 
Monographs, 37(3), 229-253. 
La Roi , G. H . et H natiuk, R. J. (1980) . The Pi nus conto rta forests of Banff and Jasper 
Nationa l Parks: a study in comparative syneco logy and syntaxonomy. 
Ecological Monographs. 50( 1), 1-29. 
Larsen, J. A. (1980). The boreal ecosyslem. New-York : Academ ie Press . 
Léga ré, S. , Bergeron, Y., Leduc, A. e t Paré, O. (2001). Comparison of the understory 
vegetation in boreal forest types of so uth west Quebec. Canadian Journal of 
Botany, 79(9), 101 9-1027. 
Légaré, S., Bergeron, Y. et Paré, D. (2002). Influence of forest compos ition on 
understory cover in boreal mixedwood forests of western Quebec. Silva 
Fennica, 36( 1 ), 353 -366. 
Legendre, P. et Legendre, L. (20 12). Numerical Ecology (3e éd.). Amsterdam: 
Elsev ier Sc ience and Techno logy Books. 
89 
Legendre, P. et De Caceres, M . (20 13). Beta diversity as the variance of community 
data: di ss imilarity coefficients and partitioning. Eco/ogy Letters, 16, 95 1-
959. 
L ieffers, V . J. et Stadt, K. J . (1994) . Growth of understory Picea glauca, 
Calamagrostis canadens is, and Epilobium angustifolium in re lati on to 
overstory light transmi ss ion . Canadian Journal of Forest Research, 24(6), 
1193-1198. 
Lieffers, V. J., Messier, C., Stadt, K. J., Gendron, F. et Comeau , P. G. ( 1999). 
Predicting and manag ing li ght in the understory of borea l forests . Canadian 
Journal of Forest Research, 29(6), 796-811. 
MacArthur, R. H. (1968). T he the01·y of ni che. D ans R. C. Lewontin (éd.) , Population 
bio/ogy and evolution (p. 159-176). New-York : Syracuse Uni versity Press. 
Mazero ll e, M. J. (20 15). A!Ccmodavg: Madel selection and rnultimodel inference 
based on (Q)A IC(c) (Version 2. 0-3) . [Libra iri e R] . Récupéré de 
http ://CRAN.R-project.org/package=AlCcmodavg 
McLean, A. ( 1968). Fire res istance of forest species as influenced by root systems. 
Journal of Range Management; 22, 120-1 22. 
McCune, B. et Allen, T . F. H. ( 1985) . Will similar forests deve lop on simil ar s ites? 
Canadian Journal of Botany, 63(3), 367-376. 
Messier, C., Parent, S. , et Bergeron, Y . ( 1998). Effects of overstory and understory 
vegetation on the understory light environm ent in mi xed borea l fo rests. 
Journal of Vegetation Science, 9(4), 51 1-520. 
Mi ll er, M. ( 1977). Response of blue hucklebeny to prescribed fires in a western 
Montana larch-fir forest. General Technic Report, INT-1 88. Ogden (Utah): 
Department of Agriculture, Forest Service, Intermounta in Forest and Range 
Experiment Station. 
Minchin, P. R. (1987). An evaluation of re lative robustness of techniques for 
eco logical ordinations. Vegetatio, 69, 89-107. 
Moore, T. R . ( 1981 ). Control s on the deco mpos iti on of organic matter in subarctic 
spruce-lichen woodl and so il s. Sail Science, 131(2) , 107-11 3. 
M oss, E. H . ( 1932). The vegetation of A lberta: IV . The poplar assoc1at1on and 
re lated vegetation of central Alberta. The Journal of Eco/ogy, 20(2), 380-4 15 . 
90 
M ueggler, W. F. (1965). Eco logy of serai shrub communities in the cedar-hemlock 
zone of northern Idaho. Ecological Monographs, 35(2) , 165-185. 
Mueggler, W. F. et Campbell , R . B. ( 1982). Aspen communily types on the Caribou 
and Targhee National Forests in southeastern Idaho (Papier 4274). Ogden 
(Utah) : Intermountain Forest and Range Experiment Station, USDA Forest 
Service. Récupéré de http ://digitalcommons.usu.edu/aspen_b ib/4274/ 
Mueggler, W. F. ( 1985). Vegetation assoc iations. Dans N . V. DeByle et R . P . 
Winokur (d ir.), Aspen: ecology and management in the western United States 
(p. 45-56). USDA Fo rest Service, General Technica l Report RM-1 19. 
O'Hara, R. B. (2005) . Species richness estimators: how many spec ies can dance on 
the head of a pin? Journal of Animal Ecolo gy, 74(2) , 375-386. 
0kland , R . H . et E ilertsen, O. (1996). D ynamics of understory vegetation in an o ld-
growth boreal conife rous forest, 1988-1 993. Journal of Vegetation Science, 
7(5), 747-762. 
Overpeck, J . T., Webb, R. S. et Webb, T. (1992). Mapp ing eastern North American 
vegetation change of the past 18 ka: No-analogs and the future. Geology, 
20( 12), 1071-1074. 
Paré, D ., Bergeron, Y. et Cami ré, C. ( 1993). Changes in the forest fl oor ofCanad ian 
southern borea l forest after di sturbance . Journal of Vegetation Science , 4(6) , 
8 11 -818. 
Parm inte r, John . ( 1983). Fire-eco log ica l relationships for the biogeoc limat ic zo nes 
and subzo nes of the Fort Nel son T imber Suppl y Area: summary report. Dans 
Northern fire ecology project: Fort Nelson Timber Supply Area. Victoria 
(Co lombie-Britannique) : Province of Briti sh Co lum bia, Mini stry of 
Forests. 
Pate, J. S. ( 1983). Patterns of nitrogen metaboli sm in hi gher plants and the ir 
eco logical signifi cance. Dans J. A. Lee, S. McNe ill et I. H. Rori son (éd.), 
Nitrogen as an ecological facto r (p.225-255). Oxford : Blackwe ll Scientifi c 
Publications. 
Pickett, S. T. A. et Whi te, P. S. ( 1985). The Ecolo gy of Natural Disturbance and 
Patch Dynamics. New-Yo rk : Academie Press. 
91 
Prentice, I. C. (1992). Climate change and long-term vegetation dynamics. Dans 
D. C. Glenn-Lewin, R. K. Peet et T. T. Yeb len (éd.) , Plant succession : theOI'Y 
and prediction (p. 293-339) . London : Chapman and Hall. 
Prescott, C. E. (2002). The influence of the forest ca nopy on nutrient cycling. Tree 
physiology, 22( 15), 11 93- 1200. 
Q ian, H., Klinka, K. et Kayahara , G. ( 1998). Lo ngitudinal patterns of pl ant diversity 
in the North American boreal fo rest. Plant Eco /ogy, 138(2) , 16 1-178. 
Qian, H., K li nka, K. , 0kland, R. H ., Krestov, P. , Kayahara, G. J. (2003) . Understorey 
vegetation in borea l Picea Mariana and Populus Tremuloides stands in British 
Co lumbia. Journal of Vegetation Science, 14, 173-184. 
R Co re Team. (2013). R: A language and environment jàr statistical computing 
(Vers ion 3.0. 1). [Prog iciel]. Vienne (A utr iche) : R Fo und ation for Statistica l 
Co mputing. Récupéré de http: //www.R-project.org/ 
Régnière, J. et Saint-Amant, R. (2008). BioSim (Version 9). [Logiciel]. Québec: 
Centre de foresterie des La urentides, Serv ice canadien des forêts , Resso urces 
nature lles Canada. Récupéré de http ://scf. rnca n.gc.ca/projets/133 
Reyes, G. P. , Kneeshaw, O. et De Grandpré, L. (20 13). T he relative importance of 
natura l disturbances and loca l site facto rs on woody vegetation regenerat ion 
diversity across a large, contiguous fores t reg ion. Open Journal of Forestry, 
3(03), 88. 
Rick lefs, R. E. et M ille r, G. L. (2005). Éco log ie. Paris (France) : De Boeck Supéri eur . 
Ri senhoover, K. L. et Maass, S. A. ( 1987) . The influence of moose on the 
composition and structure of Is le Roya le fo rests. Canadian journal of forest 
research, 17(5), 357-364. 
Ritchie, J. C. ( 1987) . Post-glacial vegetation of Canada. New-York : Cam bridge 
Uni vers ity Press. 
Ritter, E. et Vesterdal , L. (2006). Gap fo rmat ion in Danish beech (Fagus sylvatica) 
forests of low management intensity: soi t moisture and nitrate in so it so lu tion. 
European Journal ofForestResearch, 125(2) , 139-1 50. 
Robetts, M. R. (I 992). Stand development and oversto ry-understory interactions in 
an as pen-northern hardwoods stand . Forest Ecolo gy and Management, 54(1 ), 
157- 174. 
92 
Rowe, J. S. ( 1956). Uses of undergrowth plant species in f01·estry. Ecology, 3 7(3), 
461-473 . 
Rowe, J. S. ( 1972). Forest regions of Canada. Env iron ment Canada, Canad ian 
Forestry Serv ice. Ottawa : Informations Ca nada. 
Rowe, J . S. ( 1983). Concepts of fi re effects on plant individuals and spec ies. Dans R . 
W. Wein et D. A . MacLean (éd .), The role of fire in northern circumpolar 
ecosystems (p.J35-154). Toronto: John Wiley and Sons Ltd. 
Sarvas, R. (1970). Temperature sums as a restricti ng factor in the development of 
forest in the subarctic. Dans Eco/ogy of the Subarctic Regions (p. 79-82). 
Paris :UNESCO. 
Sauc ier, J . P. , Berger, J. P., D'Avignon , H. et Racine, P. ( 1994). Le point 
d'observation écologique : normes techniques. Québec : Direction de la 
gestion des stocks forest iers, Serv ices des inventaires fo rest iers, Ministère des 
resso urces naturelles. 
Sche iner, S. M. et Rey-Benayas, J. M. (1994). Global patterns of plant diversity. 
Evolutionmy eco/ogy, 8(4), 33 1-347. 
Schluter, D. , et Rick lefs, R. E. ( 1993). Spec ies diversity : an introduction to the 
problem. Dans R. E. Ricklefs et D. Schluter (éd.), Species diversity in 
ecological communities: historical and geographical perspectives (p. 1-1 0) . 
Ch icago :Univers ity of Chi cago Press. 
Schoener, T. W. (1974). Resource partitioning in eco logical comm unities. Science, 
185(4145), 27-39 . 
Schw inning, S. et Weiner, J. ( 1998). Mechanisms determining the degree of size 
asymmetry in competition among plants. Oecologia, 113( 4 ), 44 7-455. 
Shmida, A. et Wilson, M. V. (1985) . Biological determinants of spec ies diversity . 
Journal of Biogeography, 12(1 ), 1-20. 
Shugatt, H. H. , Clark, D. F. et Hill , A J . (2000). Eco logical models of the dynamics 
of boreal landscapes. DansE. S. Kasischke et B. J. Stocks (éd.) , Fire, climate 
change, and carbon cycling in the boreal forest (p. 389-405). New York : 
Springer. 
93 
Siitonen, J. (200 1). Forest management, coarse woody debris and saproxylic 
organisms: Fennoscandian boreal forests as an example . Ecological bulletins, 
49, 11-41. 
S irén, G. (1955) . The development of spruce forest on raw humus sites in northern 
F inland and its eco logy. Acta Forestalia Fennica, 62(4). 
Skre, O. (1979). The regional distribution of vascular plants in Scandinavia w ith 
requirements for high summer temperatures. Norw. J Bot, 26(4), 295-318. 
Smi th, B. et Wilson, J. B. (1996). A consumer's gu ide to evenness indices. Oikos, 
76( 1), 70-82. 
Soja, A. J. , Tchebakova, N. M. , French, N. H.F., F lann igan, M. D. , Shugart, H. H. , 
Stocks, B. J ., Sukhinin, A. r. , Parfenova, E. T. , Chap in rn, F. S. et Stackhouse 
Jr, P. W. (2006). C limate-induced borea l forest change: Predictions versus 
curren t observations. Global and Planetary Change, 56(3-4), 274-296. 
Souto , X. C., Gonza les, L. et Reigosa, M. J. (1994). Comparative ana lysis of 
a lle lopathi c effects produced by fo ur forestry species during decomposition 
process in their so il s in Galicia (NW Spa in) . Journal of Chemical Ecology, 
20( 11 ), 3005-3015. 
Sprugel, O. G. ( 1976). Dynamic structure of wave-regenerated A bies balsamea 
forests in the north-eastern United States. The Journal of Ecology, 64(3) , 889-
9 11. 
Strong, W. L. (2004 ). Secondary vegetation and !:loristic success ion with in a boreal 
aspen (Populus tremul o ides Michx.) c lea rcut. Canadian journal of botany, 
82( 11 ), 1576-1 585. 
Sydes, C. et Grime, J. P. ( 198 1). Effects oftree leaf litter on herbaceous vegetation in 
deciduous wood land : 1. F ie ld in vest iga tions. The Journal of Ecology, 237-
248. 
T ilman , 0., Lehm an, C. L. et Thomson, K. T. (1997). Plant diversity and ecosystem 
productivity: theoret ica l co nsiderations. Proceedings of the national academy 
ofsciences, 94(5) , 1857-1 86 1. 
T ilman, 0. , Reich , P . B. , Knops, J ., Wedin , 0 ., Mielke, T. et Lehman, C. (200 1). 
Diversity and productivity in a long-term grass land experiment. Science, 
294(5543), 843-845 . 
---------------------
94 
T ilman, D. et Lehman, C. (2001). Human-caused env ironmenta l change: impacts on 
plant di versity and evolution. Proceedings of the National Academy of 
Sciences, 98( 10), 5433-5440. 
Tryon, P. R. et Chap in HI, F. S. ( 1983). Temperature contro l over root growth and 
root biomass in taïga fo rest trees. Canadian Journal of Forest Research, 
13(5), 827-833. 
Van C leve, K. , Dyrness, C. T. , Viereck, L. A., Fox, J. , Chap in, F. S. et Oechel , W. 
( 1983) . Ta ïga ecosystems in interior A laska . Bioscience, 33(1) , 39-44. 
Va n C leve, K. et Yarie, J. ( 1986). Interaction of temperature, mo isture, and so i! 
chemi stry in controlling nutrient cycling and ecosystem deve lopment in the 
taïga of A laska. Dans K. Van C leve, F. S . Chap in Ill, P . W. F lanaga n, L. A. 
Viereck etC. T. (éd .), Dyrness Forest ecosystems in the Alaskan taiga (p.l 60-
189). New York: Springer. 
Va n Wagner, C. E. ( 1978). Age-c lass distribution and the fo rest fi re cyc le. Canadian 
Journal of Forest Research, 8(2), 220-227. 
Viereck, L. A. et Little , E . L. (1972). Alaska trees and shrubs. Agriculture. handbook. 
Washington : Department of Agri culture, Forest Service. 
Vilà, M ., Esp inar, J. L. , Hejda, M. , Hulme, P. E., Jarosik, V. , Maron, J . L. , Pergl , J., 
Schaffne r, U. , Sun, Y. et Pysek, P. (20 Il ). Eco log ica l impacts of invas ive 
a lien pl ants : a meta-ana lys is of their effects on species, communiti es and 
ecosystems. Eco/ogy letters, 14(7), 702-708. 
Wa lte r, J. M. et Himmler, C. G. ( 1996). Spatia l heterogene ity of a Scots pine ca nopy: 
an assessment by hem ispherica l photographs. Canadian Journal of Forest 
Research, 26(9) , 16 10-1 6 19. 
Ward , J. H. ( 1963). Hierarchical grouping to optimi ze an object ive funct ion . Journal 
of the American statistical association, 58(30 1 ), 236-244. 
Watson, L. E., Parker, R. W. et Polster, D . F. (1980) . Manual of plant species 
suitablity for reclamation in Alberta, Volume 2. Forbs, shrubs and trees. 
E dmo nton (A lberta) : Land Conservation and Rec lamation Co unc il. 
95 
Weir, J. M. H. , Johnson, E. A. et Miyanishi , K. (2000). Fire frequency and the spat ial 
age mosa ic of the mi xed-wood borea l forest in western Canada. Ecological 
Applications, JO, 1162-1177. 
White, J. et Madany, M. H. (1978) . C lass ification of natural comm untttes in 
Illinois. Dans J. White (éd.), Illinois natural areas inventory technical report, 
Volume 1, Survey methods and results (p. 309-405) . Urbana (Illinois): 
Illino is Natural Areas Inventory. 
Whittaker, R . H. et Levin, S. A. (1977). The ro le of mosa ic phenomena in natural 
comm unities. Theoretical Population Bio/ogy, 12(2), 117-1 39. 
Williams, J . W. , Shuman, B. N. , Webb ll!, T ., Bartlein, P.J. et Led uc, P. L. (2004). 
Late-Quaternary vegetation dynamics in North America: sca ling from taxa to 
biomes. Ecological Monographs, 74(2) , 309-334. 
Woodward, F. 1. ( 1987). Climate and plant distribution. Cambridge : Cambridge 
University Press. 
Wotton , B. M. (2009). !nterpret ing and using outputs from the Canad ian Forest Pire 
Danger Ra ting . System in research app lications. Environ mental and 
Ecological Statistics, 16(2), 107-1 3 1. 
Wright, H. A. (1972). hrub response to fire. Dans C. M. McKell , J . P. Blaisdell et J. 
R. Good in (éd .), Wildland shrubs - their bio/ogy and utilization: Proceedings 
of a .symposium; 1971 July (p. 204-21 7). Logan (Utah): Department of 
Agr ic ulture, Forest Service, Intermountain Forest and Range Experiment 
Statio n. 
Youngblood , A ., Metlen , K. L. et Coe, K. (2006). Cha nges in stand structure and 
compos ition after restoration treatments in low e levation dry forests of 
northeastern Oregon. Forest Ecolo gy and Management. 234( 1-3), 143-1 63. 
Yu, M. et Sun, O. J. (20 13). Effects of forest patch type and s ite on herb-layer 
vegetation in a temperate forest ecosystem . Forest eco/ogy and management, 
300, 14-20 . 
CONCLUSION GÉNÉRALE 
Les plantes de sous-bo is ont une grande influence dans le fonctionnement des 
écosystèmes (Halpern et Spies, 1995 ; N il sso n et Wardl e, 2005; Gilliam, 2007). Dans 
la forêt boréa le, e ll es sont les plus grandes contributri ces à la diversité végéta le 
vascul a ire. Bien qu ' e ll e so it beaucoup plus di versifi ée que la strate arborescente, la 
végétati on de so us-bois demeure un compartiment méconnu et so uvent peu cons idéré 
dans un contexte d ' aménagement ou de conservation. Pourtant, e lle jo ue un rôle 
important dans les écosystèmes fo restiers, affectant la success ion et la régénération 
des peuplements, le cycle des nutriments et la compos iti on fa unique (0kland et 
Eil ertsen, 1996; Mess ier et al., 1998; N il sson et Wardl e, 2005; Hart et Chen, 2006; 
Macdonald et Fenniak, 2007). Comprendre les fac teurs qui affectent la végétation de 
so us-bois de la fo rêt boréale canadienne est donc primordi a l, la régénération de la 
strate arborescente et la conservatio n de la biodiversité é tant des préoccupati ons 
maj eures dans une optique d 'aménagement durable des forêts. 
Ce projet constitue une des rares études menées sur un gradient lo ngitudina l d ' auss i 
grande envergure. Les résultats de cette recherche permettent de mieux comprendre la 
re lati on entre la structure végé ta le des fo rêts et les facte urs environnementaux. Il s 
apportent ainsi des préc is ions importa ntes sur les re lati ons foncti onne ll es des grandes 
va ri ables du climat et des conditi ons loca les avec la végétati o n. Ces connaissances 
sont parti culi èrement importa ntes dans un contexte de changements c limatiques. Bien 
qu ' on pui sse envisager une importante va ri abilité spati a le et tempore ll e dans la 
réponse de l' acti vité incendia ire face à ces changements; l'augmentatio n de 
1 'occurrence, de la sévérité des feux de fo rêt et des surfaces brülées en rég ion boréa le, 
part iculièrement dans la zone centre-ouest du Canada, sembl e inév itabl e. Les 
printemps plus longs et plus chauds, a insi que les étés plus secs ont d ' a ill eurs déjà 
amorcé ce phénomène dans l'ouest du Canada (S tocks et al. , 2002; Boulanger et al., 
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201 2; Willia mson et al., 2009; Romero-La nkao et al. , 2014) . E n tenant co mpte du 
changement gradue l dans l' utili sation du territo ire, de sa co loni sa tion et de 
l'augmentati on presque inév itable des acti v ités d 'explo itati on des resso urces dans la 
zone boréale, cet écosystème pourra it bien être profondément boul eversé dans un 
aveni r rapproché et son cortège fl ori stique nécessa irement modifié par ces 
changements . Ce la souli gne encore une fo is l' importance d 'approfondir nos 
conna issances sur la di versité des écosystèmes foresti ers en re lati on avec leurs 
régimes de perturbations et les conditions c limatiques afin de pri vilégier les 
approches de conservation et d 'aménagement les mieux adaptées aux réa lités 
présentes et f utures. 
Cette étude a donc co ntribué à comprendre comment la compos iti on et la di versité de 
la végétati on vascul a ire de sous-bo is de peupl ements de peuplie rs fa ux-trembl es sont 
influencées par le rég ime des fe ux, les conditi ons climatiques, la di sponibilité des 
ressources et l' hétérogénéité du milieu, le long d ' un gradient transcontinental de 
précipitations et de rég imes de fe ux dans la fo rêt boréa le au Canada. La compos ition 
végéta le vascul a ire des so us-bo is va rie gradue llement d ' est en ouest, le long du 
gradi ent long itud ina l, les s ites s itués plus près géographiquement les uns des autres 
partageant une compos iti on végéta le plus s imil a ire. Les va riabl es environnementa les 
j ouent toutefo is un rô le importa nt dans l' établi ssement de la végétation, co mm e 
autant de fil tres qui , conj o intement aux processus historiques, agissent sur la 
structuration des assembl ages locaux par la sé lection ou l' é limination des espèces à 
partir du réservo ir régiona l. 
Par exempl e , les s ites de l'ouest du pays s itués plus au sud partagent des 
compos iti ons fl ori stiques s imil a ires, influencées par l' aridité particuli ère de cette 
rég ion se traduisant par un ri sque maximal moyen d 'occurrence de fe ux plus é levé 
qu 'a illeurs au pays. On y retrouve a ins i des pl antes adaptées à ces conditi ons, comme 
des pl antes pionnières pouvant co loni ser rapidement un milieu perturbé ou encore, 
98 
des plantes capables de se régénérer rapidement après un feu grâce à la rés istance de 
leurs rhizo mes profondément enfo ncés dans le so l. Au contraire, les sites de l' est sont 
liés par un cortège tl ori stique assoc ié aux précipitations plus abondantes et à un 
régime de feux moins intensif. Les plantes plus spécifiques de cette région sont 
principalement des espèces intolérantes aux feux, qui s' installent plus tard dans la 
success ion et prospèrent lorsque le cycle de fe ux est long. 
La ri chesse spécifi que des espèces végétales vascul aires du sous-bois des peupleraies 
ne vari e toutefois pas en foncti on du gradient longitudinal. Ell e est plutôt influencée 
par des va ri ab les loca les, tell es que la capac ité d 'échanges cationiques dans le so l et 
l' hétérogéné ité phys ique du mili eu, qui la fo nt augmenter en favorisant l' abondance 
des resso urces et la complémenta ri té des ni ches éco logiques. Il en est de même pour 
la diversité bêta intras ite totale dont la va ri ati on est en partie déterminée par 
l' hétérogéné ité ph ys ique locale et la di sponibilité de la lumière dans le sous-bois qui 
doit être suffi sante pour permettre la réponse des végétaux à 1 'augmentation de 
1' hétérogénéité spati ale. 
L'hétérogénéité ph ys ique, en termes de bo is mort, de rochers, de chabli s, de 
monti cules et de dépress ions, fa it donc augmenter la richesse spéc ifique et 
l' hétérogéné ité de la compos ition fl ori stique à l' échell e de la parce lle. Ainsi, l' indice 
relati f d ' hétérogénéité loca le (HET), élaboré aux fi ns de cette étude, semble un bon 
indicateur de la di versité alpha et de la di versité bêta intras ite tota le de la végétati on 
de sous-bois des peuplements de peupli ers fa ux-trembles dans la fo rêt boréa le 
canadienne. Ce la met auss i en reli ef l' importance des perturbations mineures dans la 
structuration de la végétation vasculaire à une échell e loca le dans les peupleraies de la 
forêt boréa le. 
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Mais la structure des communautés locales n 'est pas influencée que par des facteurs 
locaux. Le nombre de degrés-jours an nuel moyen a auss i un effet pos itif sur la 
richesse spécifique et l'équitabil ité des espèces de sous-bo is. La température, 
parti culi èrement cell e du so l, peut affecte r le métaboli sme des plantes et avo ir une 
incidence directe sur leur capac ité à utili ser les ressources di sponibles. Par exempl e, 
des températures trop basses peuvent inhiber l'activ ité bio logique des végétaux en 
limitant l'élo ngation de leurs racines (Tryon et Chapin lfi, 1983) tout en augmentant 
la viscos ité de l'eau, rédui sant ains i leur capacité à puiser l' eau et les nutrim ents du 
so l (Go ldste in et al., 1985 ; Bonan et Shuga t1, 1989). La température est un facteur 
complexe qu i peut affecter plus ieurs processus dans une large gamme d 'effets directs 
et indirects. Par exemple, la product ivité d ' un peupl ement peut être influencée 
direc tement par la vitesse des réact ions biologiques des végétaux, comme 
l'élongation , ou indirec tement par l'a lté ration de la di spo nibili té de l'eau et les 
nutriments ou par la durée de la sa ison de croi ssance (Die leman et al., 20 12). 
Les préc ipitations annue lles peuvent auss i influencer la structure de la végétation de 
so us-bois dans les peupl erai es boréa les. En moyenne, les espèces végétales de sous-
bois des peuplera ies se di stribuent jusqu ' à 25% plus éq uitabl ement dans les s ites de 
l'ouest du pays que dans ceux de l'est. Bien que les so ls so ient potenti e ll ement ri ches 
et que la lumière so it abondante dan s les so us-bo is de l'ouest, aucune espèce ne 
parvient à prendre de 1 ' ampleur parce que les précip itations sous forme de pluie sont 
contraignantes. C ' est le contraire dans les forêts de l' est, bénéficiant de précipitations 
plus abo ndantes, où une ouverture dan s la canopée produit une augmentati on 
significative de la biomasse du sous-bo is, la issant a lors supposer un contrô le de la 
végétation pa r la disponibilité de la lumière. 
Ces résul tats démontrent l' importance des conditio ns phys iques rég ionales et loca les 
dan s l'étab li ssement des patro ns de dominance de la végétation de so us-bo is et 
confirment l' importance des facte urs de l'env ironnement sur les interactions 
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biotiques. Les effets des changements c limatiques sur le foncti onnement des 
écosystèmes terrestres dépendront probablement de la stabilité des communautés, de 
leur compos ition et de l' abondance re lati ve des espèces (Kardo l et al., 201 0). Un 
déc lin dans l'équitabilité des espèces par exemple, pourra it être le premie r pas vers 
1 ' ext inction loca le de certa ines espèces et pourra it répondre bien avant la ri chesse 
spéc ifi que aux va riati ons des conditions c limatiques (Cha pin Ill et al ., 2000). 
A insi, les condi tions env ironnementa les et les écosystèmes fo restiers sont intimement 
et dynamiquement liés et fo rm ent ensembl e un paysage hétérogène constitué d ' une 
mosaïque d ' habitats inte rconn ectés créée par l' interaction de plusieurs fac teurs 
phys iques, bio logiques et hi storiques . Le c limat infl uence la structure et le 
fo nctionnement des écosystèmes boréaux d irectement par le bi a is de la température et 
des précipita tio ns, ma is auss i indirectement pa r son influence sur les perturbati ons 
nature ll es te lles que les feux de fo rêt (Woodward, 1987; Shugart et al., 2000; Soja et 
al., 2006). Pour la végétati on de so us-bo is spécifiquement, la compos ition végéta le 
semble fondamenta lement li ée à ces facteurs rég ionaux, ma is auss i à leur interaction 
compl exe avec les va riabl es du so l, la di sponibili té de la lumière et les 
ca racté ristiques ph ys iques du milieu. 
ANNEXE A 
SCHÉMA DU PLAN D'ÉCHANTILLONNAGE DANS LES SITES 
N 















Placette de 400 m' (11,23 m de rayon) 
• 22,56 mè tres 
Figure A.l Schéma du plan d 'échantill onnage dans les s ites : 
di spos iti on des quadrats (carrés no irs) dans chaque 
parce ll e c irculai re de 400 m2. Les qu adrats sont 
di stancés d ' un mètre. P = empl acement des photos 
hémisphériques; N = nord ; 0 = ouest; S =sud ; E = es t 
ANNEXEB 
DÉTAILS DU CALCUL DE L'INDICE D'HÉTÉROGÉNÉITÉ LOCALE 
Cet indice a été conçu à partir du recouvrement moyen de bo is mort et des indices de 
reli ef, de pierros ité et de chab li s des s ites, afin de caractériser en une seule va leur 
numérique l' hétérogénéité phys ique du site en termes de présence de bo is mort au so l, 
d ' irrégularité du mi crore lief (monticules et dépress ions) , de présence de rochers et de 
présence de chab li s ou vo li s créant potentiel lement des î lots de lumière. Ces divers 
indices présenta ient des di stributions fotiement contag ieuses a lors que l' indice 
calcu lé a une di stributi on normale. De plus, il s sembla ient in suffisa nts, pri s 
séparément, pour représenter la diversité de niches éco logiques engendrée par 
1 ' hétérogénéité spatiale. 
Le tableau B. l présente les valeurs de chacun des paramètres pour l' ensemble des 33 
s ites. Chacun des paramètres a d ' abord été divisé par la va leur max ima le de cet indice 
afi n d ' obtenir un indice re lat if (IR). Tous les paramètres ont ensuite été add iti onnés 
pour chacun des s ites (va leur théorique poss ible de 0 à 4). Le résultat final (so mme 
des indices) a finalement été di visé par la va leur max imale de cette co lonne. L ' indice 
re latif d ' hétérogénéité loca le (HET) se s itue donc entre 0 et 1. 
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Tableau B.l Tab leau des détai ls du calcu l de l' indice relatif d ' hétérogénéité 








































































































Indice de Indice de 
relief IR picrrosité IR 
0,50 0 0,00 
0 0,00 0 0,00 
0 0,00 0 0,00 
2 1,00 0 0,00 
0,50 0 0,00 
0,50 0 0,00 
0 0~0 0 0~0 
0 0,00 0 0,00 
0 0,00 0 0,00 
0 0,00 0 0,00 































































































































































































Légende du tableau B.l 
Bois mort(%) : Recouvrement moyen du bois mort au so l, basé sur une éva luation 
visuelle dans 20 sous-quadrats de 1 m2 . 
Indice de relief: Indice attribué à l'ensemble du microrelief de la parcelle (400m2) . 
0 = Terrain plat et régulier 
1 = Quelques dépressions et monticules 
2 = Irréguli er, présence de plusieurs petites dépressions et monticules 
Indice de pierrosité = Ind ice de la présence de rochers attribué à l' ensemble de la 
parcelle ( 400 m2) . 
0 = Pas de rochers visibles 
1 = Quelques-uns réparti s ou groupés 
2 = Environ 10 % du site est recouvert de rochers 
3 = Plus de 10 %du site du site présente des rochers 
Indice de chablis = Indice de la présence de chab li s et de vo li s attribué à l'ensemble 
de la parcelle (400m2). 
0 = Aucun chablis ou vo li s 
1 = 1 à 3 arbres déracinés ou cassés au niveau du tronc 
2 = 3 à 5 arbres déracinés ou cassés au ni veau du tronc 
3 = Plus de 5 arbres déracinés ou cassés au niveau du tronc 
IR = Indice relat if, va leur de l' indice divisée par la va leur maxi male. 
HET = Indice relat if d' hétérogénéité loca le 
ANNEXEC 
DÉTAILS DU CALCUL DE L'AMBIANCE FORESTIÈRE 
L'ambiance fo resti ère représente la proportion approx imative du paysage entourant le 
s ite qui est composée uniquement de fo rêt. Pour chacun des sites, une a ire c ircul a ire 
d ' un kilomètre de rayo n a été tracée autour de la parcelle à partir d ' une image 
sate llitaire (Landsat) tirée de Google Earth Pro 7 . 1.2 .2041 (Google, 20 13) . Ce 
périmètre a ensuite été quadrillé pour fo rmer des ce llul es carrées d ' un hectare 
(F igure C. l). La proporti on de ces ce llul es qui éta ient uniquement composées de forêt 
a ensui te été ca lcul ée. Éta ient do nc exc lues de cette ca tégori e toutes les ce llules 
contenant des routes, des corridors forestie rs, des terres agri co les, des bâtim ents, des 
zo nes habitées, des territo ires de co upe fo rstière, des ri vières, des lacs , des ri ves 
perturbées et des surfaces non identifi ables et non bo isées, peu importe la proporti on 
de l' occupati on de ces structures dans la ce llule . To us les ca rrés qui toucha ient au 
cerc le ont été co mptabili sés même s ' il s n 'é ta ient pas comp lets pour un tota l de 332 
ce llules par site. L'ambi ance fo resti ère est exprimée en proportion de cellules 
uniquement fo restiè res. Les va leurs pour l' ensemble des sites vont de 0,22 à 0,89 
avec une moyenne de 0,58 et un écart- type de 0, 16. Cette va ri abl e suit un e 
di stributi on norm a le. 
Figure C.l Exemple d ' une. image sate llitaire (Landsat) quadrill ée utili sée 
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